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A. Einleitung 
Die Frage nach der Langsstruktur der Chromosomen hat insbesondere 
fiir die Meiosis der. Pflanzen bisher noch keinerlei zufriedenstellende Be- 
antwortung erfahren. Eine genauere Schilderung der Problematik, die 
hier vorliegt, findet sich z. B. bei Linnert 1955, und die vorliegende 
Arbeit soll zu den hier gegebenen Fragen Stellung nehmen bzw. zu 
weiterer Arbeit anregen. Wir kénnen uns also einleitend sehr kurz 
fassen und angeben, in welcher Weise wir uns die Lésung der Fragen 
denken. Es scheint notwendig zu sein, die Morphologie der Chromosomen 
in den einzelnen Stadien der Meiosis sehr viel genauer als bisher zu er- 
fassen. Dann wird es vielleicht méglich sein, klarere Einsichten in die 
Wechselbeziehungen zwischen ,,Chromomeren” und Spiralen zu finden. 
Letztere beispielsweise werden fiir die Pachytaénchromosomen von ver- 
schiedenen Autoren konstatiert (LINNERT 1955, EBERLE 1956), von an- 
deren hingegen vollkommen ignoriert (Lima-DE-Faria 1952). Ferner 
werden sich Anschauungen iiber die Verkiirzung der Chromosomen im 
- Ablauf der Meiosis gewinnen lassen und hoffentlich auch iiber Eu- und 
Heterochromatin, das gerade in der Arbeit von LinnERT (1955) so aus- 

fiihrlich Gegenstand der Erérterung war. 


B. Material und Methode 


Als Material wurde die Meiosis in den mannlichen Gonotokonten (PMZ) von 
Bellevalia romana verwendet. Die Fixierung erfolgte mit Flemming-Heitz und die 
anschlieBende Farbung mit 1 % igen Orcein! (Nr. 7071 Merck). Vielfach wurde in einer 
0,5%igen Orceinlésung in Carnoy (Alkohol-Eisessig 3:1) unmittelbar fixiert und 
schwach angefirbt, so daB nach wenigen Stunden eine Untersuchung mit der 
Phasenkontrast-Einrichtung (Zeiss Opton W-Stativ) méglich war. Gleichzeitig 
wurden Beobachtungen mit normalem Kondensor und dem Apochromaten von 
Zeiss durchgefiihrt. Samtliche Aufnahmen erfolgten auf Platten mit Hilfe der 
groBen optischen Bank von Zeiss. 


1 Herrn Kollegen Bauer danke ich sehr fiir die freundliche Ubermittlung 
seiner Erfahrungen mit der Orcein-Farbung. DaB diese sich auch bei unseren 
Objekten in einer Modifikation gut bewahrt hat, zeigt die folgende Arbeit. OEHL- 
KERS. — Das verwendete Mikroskop wurde von der Deutschen Forschungsgemein- 
schaft zur Verfiigung gestellt, wofiir wir herzlich danken. 
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C. Empirischer Teil 

Wir beginnen mit dem prédmeiotischen Ruhekern im Archespor der 
Antheren. Der runde bzw. scheibenférmige Kern enthalt auBer dem 
Nukleolus ein dichtes Gewirr von Chromosomenfaden (Abb. 1). Nach 
den Darstellungen von Dariineton (1926), Marquarpt (1938) und 
LINDEMANN (1955) sind die Chromosomen von Bellevalia tiberwiegend 
euchromatisch; lediglich die Satelliten sind heterochromatisch. Wir 
beziehen uns zuniachst allein auf die angeblich euchromatischen Chromo- 
somen bzw. Chromosomenabschnitte. Die diinnen Chromosomenfiden 


pS 





Abb. 1 Abb. 2 
Abb. 1. Unbeschadigter primeiotischer Ruhekern. Chromosomen in lockeren Schleifen 
und Spiralen. Farbe- und Dickenunterschiede im Chromosom nicht feststellbar. 
(Flemming-Heitz; Orcein; Phako 2000:1) 


Abb. 2. Stiick eines stark gequetschten Ruhekerns; die Kernmembran ist geplatzt, und die 
Chromosomen sind frei geworden. Es sind Chromosomenspiralen verschiedener Art und 
verschiedenen Ausma8es zu erkennen. (Flemming-Heitz; Orcein; Phako 2000:1) 


sind ziemlich einheitlich gefiirbt, ebensowenig zeigen sich Dickenunter- 
schiede. In mit Osmium-Chromsaure fixierten und schwach gequetschten 
Kernen zeigen sich die Faden keineswegs als véllig gestreckt und ent- 
spiralisiert, vielmehr liegen sie in lockeren Schleifen und Spiralen ver- 
schiedenen und wechselnden AusmaBes im Kernraum. Vielfach findet 
sich auch eine gleichmaBige Spiralisation von sehr geringem Spiraldurch- 
messer (Abb. 2). 

Der Beginn der meiotischen Prophase zeigt sich insbesondere durch 
eine merkliche Zunahme des Kernvolumens an (Abb. 3). Gleichzeitig 
strecken sich die diinnen Chromosomenfiaden, um im nachfolgenden 
Leptotanstadium ihre offensichtlich maximale Streckung zu erfahren 
(Abb. 4). Von diesem Stadium ab lassen sich die Kerne viel leichter 
quetschen, so daB nun auch die Morphologie ihrer Chromosomen zu- 
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ginglicher wird. Am frischen Priaparat fallt sofort die ungleiche An- 
firbung der Chromosomen auf; es wechseln hellere und dunklere Regionen 
verschiedenen LiingenausmaBes miteinander ab, wobei die helleren Re- 
gionen diimner erscheinen. Die dunkleren Regionen sind sehr wohl bei 
mikroskopischer Betrachtung von den Fehlern zu unterscheiden, die 
durch Lagerung von Faden bzw. Schleifen parailel zur Lichtrichtung 
zustande kommen (optische Querschnitte) (Abb. 4). Dieses gestreckte 
Stadium ist seinem Zeitablauf nach sehr kurz, denn bald setzt eine 
erneute Spiralisation ein. Da- 
bei umfassen die Spiralwin- 
dungen sowohl die dunkleren 
als auch die helleren Struk- 
turen des Chromosoms. In- 
folgedessen erscheinen selbst 
in einem so friihen Stadium 
manche nunmehr aufspirali- 
sierte dunklere Fadenstiicke 
rund bzw. kugelig. Hbenso ist 
in diesem Stadium bereits ein 
Léngsspalt sichtbar (Abb. 5). 
Im weiteren Verlauf der meio- 
tischen Prophase verstarkt 
sich die Spiralisation; sie ist 
nunmehr in saémtlichen Chro- 


mosomenabschnitten deutlich pp. 3. Beginn der meiotischen Prophase. Das 

: be Kernvolumen hat zugenommen. Die Chromoso- 
.0a). ins - 

sichtbar (Abb 6 ) I one menfaden erscheinen gestreckter. (Orcein-Carnoy ; 


dere Abb.6b gibt  spirali- Phako 2000:1) 
sierte Leptotaénchromosomen 

wieder, wobei man deutlich die durch die Spirale umgebogenen dicke- 
ren und gleichzeitig dunkleren Chromosomenabschnitte erkennt. Die 
helleren Regionen sind ebenfalls spiralisiert: deren Spiralisation er- 
scheint schwicher und lockerer. Besonders klar erkennt man in dem in 
Abb. 6c dargestellten Fadenstiick, das zwar aus dem gleichen Kern 
stammt, dennoch gewissermaBen ein etwas spiteres Stadium zeigt als 
das in Abb. 6b gegebene, wie durch Spiralisation der dickeren und stirker 
gefirbten Segmente der Eindruck von runden, kugeligen bzw. langlichen 
Gebilden zustande kommt. 

In diesem immerhin schon hochspiralisierten Zustand setzt die 
Homologenpaarung ein; das Zygotén kiindigt sich an. Zu Beginn der 
Paarung fiihrt eine geringe Fixierungslabilitit zu Verklebungen der 
Chromosomenfiden. Mit zunehmender Paarung nimmt auch die Spirali- 
sierung zu (Abb. 7). Und zwar handelt es sich zunichst um eine recht 


lockere Anlagerung der homologen Chromosomen. Im Vergleich mit dem 
25* 
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Leptotin hat sich die Farbbarkeit der dunkleren und nunmehr im Durch- 
messer machtigeren Chromosomenabschnitte weiter erhdht. 





Abb. 4. Friihes Leptoténstadium. Chromosomen offensichtlich maximal gestreckt. Im 
Chromosom sind hellere und dunklere Regionen verschiedenen AusmaBes unterscheidbar 
(Orcein-Carnoy; Phako 2000: 1) 


Die Abb. 8a zeigt eine kaum gequetschte Zelle im Pachytiéinstadium. 

In Abb. 8b wird ein Teil davon im gleichen VergréBerungsmaBstab wie 

ww die meisten iibrigen Abbildungen (2000:1) 

wiedergegeben. Der Durchmesser eines Chro- 

*, , mosomenpaares ist gegeniiber Abb. 7 durch- 

ie weg doppelt so groB. Gleichzeitig wurden 

die Chromosomen als kontrahierte Gebilde 

durch die Aufspiralisierung ungemein ver- 

kiirzt, wobei man durchaus annehmen kann, 

daB die wahre Chromosomenliinge die gleiche 

ie bleibt. Vergleicht man das spite Leptotin 

mit dem Pachytin (Abb. 5, 8), so kann man 

Fs eine Zunahme des Spiraldurchmessers und 

Abb. 5. Spateres Leptotan, @ine Abnahme der Ganghéhe feststellen; in- 

Chromosom mit beginnender folgedessen sind nunmehr die Chromosomen 
Spiralisierung (a); an einer : " P 

Stelle (8) ist die Doppenatur icker. Diese scheinbare Chromosomenver- 

pg jg weg el kirzung erreicht schitzungsweise einen Wert 

Phako 4000:1) ‘ von etwa 1/,—/, des friihen Leptotiins. Da- 

bei ist bemerkenswert, daB diese Aufspirali- 

sierung weder in allen Chromosomen eines Kernes, noch in denen 

benachbarter Kerne mit gleichem Verkirzungserfolg abliuft. So betrug 
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in zwei benachbarten Kernen kaum gequetschier Zellen die Genomlange 
des einen Kernes das 1,5fache des anderen. Die Verkiirzung und Ver- 
dickung der Pachytinfaiden hat auBerdem noch eine Anderung des 





Abb. 6a—c. Spates Leptotin. Die ungepaarten Chromosomenfiden sind hochspirali- 

siert; deren dunklere Anteile sind jetzt stirker ausgeprigt (a und b). c kugelige Gebilde 

entstanden durch entsprechende Spiralisierung der dunkleren Segmente. (Orcein-Carnoy; 
Phako a 2000:1, b und c 4000:1) 


allgemeinen Gesamteindruckes der Chromosomen zur Folge. Durch 
die Zunahme des Spiraldurchmessers wird das kugelige Aussehen der 
umgebogenen dickeren und stirker gefiirbten Chromosomensegmente 
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a 
Abb. 7a u. b. Spates Zygotin. Die Masse der Chromosomen bereits gep 
Bei a Umschlingungen, bei b ungepaarte Chromosomen. (Orcein-Carnoy; Phako gan 1) 





Abb. 8a u. b. Spates Pachytiin. Durch Préparation unverindert gebliebene Chromosomen. 
Ausschnitt b zeigt die verwirrend enge Spiralisation. Keine besonders auffallenden 
Strukturen. (Orcein-Carnoy; Phako a 1000:1, b 2000:1) 


gemindert; die enge Packung der Spiralen und das streckenweise 


Umwinden der Chromosomenfiden sowie die nun haufiger auftre- 
tenden optischen Uberlagerungseffekte ergeben dann bei denjenigen 
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Chromosomen, die durch die Préparation nur unwesentlich verandert 
sind, die Gesamttinktion eines tieferen Grau, als das bei den euchro- 
matischen Enden partielil heterochromatischer Chromosomen der Fall 
ist. Das ist inzwischen fiir eine Reihe von Objekten mit anscheinend 
total euchromatischen Chromosomen bekannt geworden (vgl. Gorr- 
SCHALK 1954, §. 582 u. 583 und Linnert 1955, 8. 98). — Soweit es sich 
dabei um optische Tauscheffekte handelt, erscheinen solche vorwiegend 





ry b 


Abb. 9a u. b. Vergleichsaufnahme mit (a) Apo 100 x. und (b) Phako 100 x desselben Kernes. 
Chromosomen durch Priparation etwas gestreckt. (Orcein-Carnoy; a und b 1060:1) 


im normalen Lichtmikroskop bei schwach gequetschten Praparaten. 
Den Leistungsunterschied zwischen gewohnlicher Licht- und Phasen- 
kontrast-Mikroskopie demonstrieren die Abb. 9a und b, in denen der 
Kern abgesehen davon starker gequetscht ist. 

Die Spirale im Pachytin ist eine Anorthospirale; die Chromosomen 
waren bereits vor der Paarung hochspiralisiert und umwinden sich nicht 
wesentlich. Im spiten Leptotiin besonders sind auch Richtungsinde- 
rungen in den Spiralwindungen zu erkennen. Sofern man die hoch- 
spiralisierten Chromosomen weitgehend streckt, erhalt man einen ge- 
naueren Einblick in ihren Bau auch im Pachytin. In einigen Fallen 
gelingt das. Abb. 10 zeigt solche Chromosomen, photographiert mit 
Apo 100 x und Phako 100 x. Durch die Dehnung der Chromosomen 
ist die Anorthospirale aufgehoben worden, die Faden sind gestreckt 
wie im friihen Leptotin. Wahrend der Chromosomenlangsspalt hier 
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kaum sichtbar ist, 148t sich gegeniiber dem Leptotin eine deutliche Zu- 
nahme des Chromosomendurchmessers auf etwa das Doppelte konsta- 
tieren (vgl. Abb. 4 mit Abb. 10). Das Phako-Bild zeigt kleinere Héfe 
um die Chromosomen und ist insgesamt ruhiger ; dagegen wirde auf dem 
Apo-Bild die unscharfe Begrenzung der dicken und dunkler gefiarbten 
Chromosomenabschnitte eine geringere Spiralisation vermuten lassen. 





Abb. 10a u. b. Durch starkes Quetschen gestreckte Pachytinchromosomen (a Apo 100 x, 
b Phako 100x). Die lokalen dunkler gefirbten Verdickungen im Chromosom haben 
gegentiber dem Leptotan eine deutliche GréBenzunahme erfahren. (Orcein-Carnoy; 2000:1) 


D. Diskussion der Ergebnisse 
1. Die Spiralisation der Chromosomen 

Bei der Untersuchung des prameiotischen Ruhekerns erhielten wir 
dasselbe Ergebnis wie StRavB (1938). Die Chromosomen zeigen von der 
letzten mitotischen Telophase her Restspiralen, welche einen mehr oder 
weniger unregelmaBigen Zickzackverlauf besitzen; vielfach fanden wir 
auf gréBere Strecken hinweg Spiralen gleicher Ganghéhe (Abb. 1, 2). 
Ebenso decken sich unsere Befunde mit denen von Nese und RuttrLe 
(1936), welche im friihen Leptotin bei T'radescantia, Trillium und 
anderen Objekten gestreckte Chromosomen vorfanden (Abb. 4). Bei 
Bellevalia beginnt bereits im Leptotin die erneute Spiralisation, welche 
als feine Wellung der Chromosomen erkennbar ist und sich im Laufe des 
Leptotains deutlich steigert. Sie umfaBt sowohl die dunkleren als auch 
die hellen Chromosomensegmente (s. a. SCHERZ 1956). 

Im spiralisierten Leptotin konnten wir einen Langsspalt im Chromo- 
som sehen und abbilden (Abb. 5). Es ist anzunehmen, daB die Doppel- 
natur der Chromosomen auch spiter noch gegeben ist, durch die ver- 
wendete Priaparationstechnik deshalb jedoch nicht mehr sichtbar blieb, 
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weil die Empfindlichkeit gegeniiber dem Fixierungsmittel in spiteren 
Stadien etwas zunimmt (vgl. 8. 353). Jedenfalls paaren sich die Chro- 
musomen in sichtlich hochspiralisiertem Zustand (Abb. 7). Es muB sich 
also Spiralwindung an Spiralwindung legen, d.h., beide Chromosomen 
liegen im Pachytin als Anorthospirale vor. — Bereits Sax (1930), Isa 
(1931) und NeBEL (1932) beschreiben fir homologe Chromosomen eine 
gleiche Anzahl von Spiralwindungen. Dies bestitigt auch Scuerz 
(1956). Der Meinung von Sax (1935) und Straus (1938, 8. 112), daB 
die Chromosomen sich im gestreckten Zustande paaren, kénnen wir uns 
fir Bellevalia nicht anschlieBen. Auch halten wir es nicht fiir sehr wahr- 
scheinlich, daB der gestreckte Zustand der Chromosomen der geeignetste 
fiir die Paarung sei. Vielmehr kénnte man sich vorstellen, da8 durch 
den spiralisierten Zustand vor der Paarung eine Orthospirale vermieden 
wird, So muB durch den bei Bellevalia gegebenen Modus eine Anortho- 
spirale zustande kommen, wobei die freie Trennbarkeit der Chromosomen 
in der Anaphase I schon von vornherein gewahrleistet wird. Demnach 
kann das Pachytin nicht das Stadium maximaler Entspiralisierung und 
Streckung sein, wie I. und K. Sax (1935) sowie Straus (1938, S. 37) 
infolge der damals noch verwendeten Technik annehmen muBten, son- 
dern es liegen bereits hochspiralisierte Chromosomen vor (GoTTSCHALK 
1954, LinnertT 1955, EBERLE 1956, ScHERz 1956 u.a.). So bediirfen 
auch einige weitere Ansichten wie die des relational coiling und der 
Chiasmenbildung einer Revision (Literatur bei StRavB 1938). Es sind 
zwar die meiotischen Prophasechromosomen in friihen Stadien weit- 
gehender entspiralisiert als die in der Mitose; doch mit Beginn der 
Paarung sind sie bereits wieder hoch spiralisiert. Deshalb kann man 
die Nichtpaarung total heterochromatischer Chromosomen (z. B. Ge- 
schlechtschromosomen bei Sphaerocarpus) wohl kaum auf deren spirali- 
sierten Zustand zuriickfiihren (StRaUB 1938, S. 119). Und ebensowenig 
kann der gestreckte Zustand der Chromosomen die Ursache fiir eine 
Paarung sein. 

Die Spiralisierung nimmt im Verlaufe des Pachytins noch weiter zu. 
Da sie bei Bellevalia iiber die ganzen Chromosomen hinweg gleichmaBig 
auftritt, muB sie auch durch eine gleichma&Bige innere oder auBere Ur- 
sache bedingt sein. Die Windungen legen sich im spiten Pachytan 
derart eng aneinander (Zunahme des Spiraldurchmessers, Abnahme der 
Ganghohe!), daB sie das Bild eines relativ dicken Fadens bieten, der sich 
an einigen Stellen als aus 4 Lingselementen zusammengesetzt erkennen 
1éBt. Wir schitzen die Chromosomenverkiirzung im Pachytin auf }/, 
bis 1/, des friihen Leptotins und fihren die geringere Verkiirzung ,,total 
euchromatischer‘‘ Chromosomen gegeniiber den euchromatischen Seg- 
menten partiell-heterochromatischer Chromosomen vom Pachytin bis 
zur Metaphase auf die eben bereits friiher erfolgte héhere Verkiirzung 
zurick (s. OEHLKERS 1944, EBERLE, Diss. 1955). 








360 FRIEDRICH OEFHLKERS und PavL EBERLE: 


2. Die Struktur der Chromosomen 


Bellevalia ist bis auf die Satelliten ein Objekt mit anscheinend total 
euchromatischen Chromosomen. Es fehlen also die bei anderen Objekten 
mit partiell heterochromatischen Chromosomen vorhandenen hetero- 
chromatischen Mittel- oder Endstiicke. Nun hat sich als besonders auf- 
fallig bei allen solchen Formen erwiesen, daf die Farbung der Chromo- 
somen im Pachytan eine tiefere ist als das bei den euchromatischen End- 
stiicken der Chromosomen partiell heterochromatischer Objekte der Fall 
ist (vgl. 8.357). Ebenso sind die Chromosomen in euchromatischen 
Ruhekernen stirker anfarbbar als die euchromatischen Segmente par- 
tiell-heterochromatischer Objekte. Infolgedessen haben wir uns schon 
lingst die Annahme gebildet, da das vermutlich bei diesen euchromati- 
schen Objekten auch vorhandene Heterochromatin mehr oder weniger 
diffus verteilt sein miiBte. Nur lieB sich bisher noch kein realer Anhalts- 
punkt dafiir finden. Wie vorhin gezeigt, ergibt sich in unseren Bildern 
eine Gliederung des Chromosomenfadens im friihen Leptotiin, in welchem 
es vollkommen gestreckt ist, in etwas langere starker farbbare Abschnitte, 
verbunden durch solche schwacherer Tinktionsfahigkeit. Wir stehen 
nicht an, diese Gliederung als eine soivhe in Hetero- und Euchromatin 
anzusehen, wobei wir natiirlich nicht auBer acht lassen diirfen, daB die 
Definition dessen, was man mit Heterochromatin bezeichnen kann, eine 
nach und nach reichlich schwankende wird. Jedenfalls finden wir eine 
weitere Struktureigentiimlichkeit heterochromatischer Chromosomen- 
teile auch bei den Chromosomen von Bellevalia, nimlich die relativ frithe 
Spiralisation, die man ja sonst bekanntlich immer als ein besonderes 
Merkmal heterochromatischer Partien partiell heterochromatischer Chro- 
mosomen angesehen hat. Infolgedessen ergibt sich auch eine relativ 
gleichmaBige Aufspiralisierung der ganzen Chromosomen, weil die 
heterochromatischen Partien ziemlich gleichmaBig iiber die ganze Linge 
verteilt sind. Danach diirfte es wahrscheinlich sein, daB es Objekte mit 
total euchromatischen Chromosomen iiberhaupt nicht gibt. Denn da 
den heterochromatischen Partien eine besondere genetische Funktion 
zugeschrieben wird, miiBte diese ja sonst bei den euchromatischen aus- 
fallen. 

3. Die Chromomeren 

Nach Erérterung dieser Zusammenhange kénnen wir nun auch eine 
Aussage tiber die Natur der sog. Chromomeren machen. . Sehr vielfach 
werden die Chromosomen als ein perlschnurartiges Gebilde von einzelnen 
Chromomeren angesehen, die durch Fibrillen miteinander verbunden 
sind. Da8 das fiir unser Objekt nicht zutrifft, diirfte nach den gegebenen 
Bildern nicht mehr zu bezweifeln sein. Es liegt diese Meinung offenbar 
daran, daB man einzelne Stadien, so etwa wie unsere Abb. 5, vielfach 
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als typischen Chromosomenbau herausgesucht hat (vgl. BELLING 1931). 
Wir konnten aber fiir Bellevalia zeigen, daB dieser Zustand ein ganz und 
gar voriibergehender ist, der allein dadurch zustande kommt, daB die 
heterochromatischen und euchromatischen Partien des friihen Leptotan- 
chromosoms verschiedene Spiralwindungen zeigen und somit die dickeren 
Partien in Form von kugeligen oder langlichen Gebilden durch diinnere 
Partien getrennt sind. Da8 man selbstverstandlich in partiell hetero- 
chromatischen Chromosomen, bei denen das Heterochromatin in gréBeren 
Stiicken verteilt ist, Makro- und Mikrochromomeren unterscheiden kann, 
ergibt sich nach dem bisher Aufgezeigten von selbst. Jedenfalls dirfte 
mit dieser Arbeit gezeigt sein, daB man bei der Abgrenzung einzelner 
Chromomeren niemals das Phinomen der Spiralisation auBer acht lassen 
darf (vgl. Luwa-pz-Faria 1952). 


4. Chromosomenwachstum 

Ohne Zweifel sind die Chromosomen des Pachytins dicker gegeniiber 
jenen-des Leptotins (Abb. 4 und 10). Insbesondere stellen wir eine 
GréBenzunahme der dunkleren Segmente auf etwa das Doppelte fest. 
Inwieweit auch in linearer Richtung der Chromosomen eine Veranderung 
auftritt, ist bis jetzt noch nicht nachweisbar. Die Anfarbbarkeit der 
Chromosomen ist zwar sehr vom py-Wert abhangig (Yamawa 1935), und 
dieser andert sich im Laufe der Prophase; doch wird davon nicht die 
Gr6éBe der Strukturen betroffen. Wir halten die Verinderungen auf den 
Chromosomen fiir reale DNS-Aufladungen und sehen eine Stiitze dieser 
Ansicht in den Untersuchungen von Mosss und Taytor (1955) in der 
meiotischen Prophase von T'radescantia. Nach deren Methoden der 
Cytophotometrie und Autoradiographie wird wahrend des Leptotiins 
eine betrachtliche Menge von P* in die DNS eingebaut. Wir wiederum 
fanden bei feulgengefirbten Pachytainchromosomen, welche infolge der 
Osmiumsiaurehirtung nur schwach gequetscht werden konnten, tiber 
ihre ganzen Langen hinweg eine starke Rotfirbung. So muB es sich wohl 
bei den Chromosomenverdickungen im wesentlichen um eine DNS- 
Zunahme handeln. 

Zusammenfassung 

1. Die Chromosomen des prameiotischen Ruhekerns von Bellevalia 
romana besitzen Spiralen verschiedenen Durchmessers und verschiedener 
Ganghthe. Im friihen Leptotin sind die Chromosomen maximal ge- 
streckt. Die Spiralisation beginnt mit einer feinen Wellung und steigert 
sich zu deutlichen Spiralen im spiten Leptotiin. Bis zum Pachytin 
erfolgt eine weitere Zunahme des Spiraldurchmessers; die Ganghdhe 
nimmt ab. 

2. Die Chromosomen paaren im hochspiralisierten Zustande, so daB 
im Pachytin die Chromosomenpaare als eine Anorthospirale vorliegen 
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und somit gleichzeitig ihre freie Trennbarkeit in der Anaphase gewahr- 
leistet wird. Die scheinbare Chromosomenverkiirzung vom Leptotin 
bis zum Pachytin, bedingt durch die Spiralisation, wird auf 1/,—/, 
geschatzt. 

3. Der friihe Leptoténchromosomenfaden ist in starker fairbbare 
Abschnitte gegliedert, verbunden durch solche von schwiacherer Tink- 
tionsfihigkeit. Diese Gliederung wird als eine solche in Hetero- und 
Euchromatin angesehen. Die friihe und gleichmaBige Spiralisation der 
Leptotinchromosomen wird auf die relativ gleichmaBige Verteilung 
heterochromatischer Segmente zuriickgefiihrt. Die .starke Anfarbbar- 
keit der Ruhekerne solcher angeblich rein euchromatischer Objekte wird 
durch deren dennoch vorhandene heterochromatischen Segmente ver- 


anlaBt. ; 
4. Die spiralisierten Leptotiénchromosomen zeigen einen deutlichen 


Langsspalt. 

5. Durch die starke Spiralisation im Leptotin entsteht insbesondere 
in den dunklen Segmenten das Bild kugeliger bis langlicher Gebilde, 
welche man Chromomeren nennen kann. Chromomeren und Spiralen 
sind also nur auf gewisse Stadien beschrinkte Erscheinungsbilder, 
welche jedoch eine bestimmte reale Chromosomenstruktur als Grundlage 


haben. 

6. Die Dickenzunahme der Chromosomen vom Leptotin bis zum 
Pachytin, insbesondere in den stirker anfirbbaren Segmenten, ist sehr 
wahrscheinlich durch eine DNS-Aufladung bedingt. 
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CORRELATED CHROMOSOME ABERRATIONS AT MEIOSIS 
IN GASTERIA 


By 
C. D. Daruineton and M. KEraLiinou* 
With 5 Figures in the text 
(Bingegangen am 20, Juni 1956) 


Plants of a clone long cultivated in the Oxford Botanic Garden and 
labelled. Gasteria undulata flowered in the cool glasshouse in April 1954 
and 1955. They regularly showed a group of abnormalities at meiosis 
in the pollen mother cells. These have been studied in order to discover 


their origin, their relations and their effects. Aceto-carmine squashes 
were used for meiosis, Feul- 


gen squashes for mitosis. 


r i a At mitosis in Gasteria 
there are four pairs of long 
X a é 5 chromosomes, two with se- 
é 6 : 


condary presumably nuc- 
Fig. 1. Mitotic complement of Gasteria undulata. leolar constrictions, and 
All figures x 1600 three pairs ofshort chro- 

mosomes (Fig. 1). 

At first metaphase of meiosis pairing is regular. As Table 1 shows 
the short bivalents have only slightly fewer chiasmata than the long 
ones, without however any obvious localisation: the Chorthippus type 
of length-frequency relation. 


Table 1. Chiasma frequencies of long and short bivalents, and of long and short arms 
of long bivalents in 20 pollen mother cells. Total: 315 chiasmata. 





4 long bivalents (14+2 x) 3 short bivalents (3-5 yu) 





Ter- Ter- 


chias- | Ter- | minal chias- | Ter- | minal 
— —— mata | minal | chias- — mata, | minal | chias- 
| per bi- | chias- | mata mata | Per bi- | chias- | mata 








lents mata | valent mata | per bi- valent | mata | per bi- 
valent | valent 





| | | 
80+60 | 203 | 2.53 | 61 | 0-76 | 112 | 1-90 | 107 | 1-78 
4 long bivalents 





Long Arm (12-2 ) Short Arm (2 z) 
| 


| | 
80 | 130 | 1-68 | s |o-n0| 7 0-91 | 


* Now M. HartrersLey-Smitu, Ottawa. 
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Table 2. Errors of chromatid separation and centromere behaviour at first anaphase 
in 261 cells. (Md. = Misdivision of one chromatid pair) 




















Chromatid errors Centric errors 

Bridges due to Precocious Precocious 
No. of cells intercalary or terminal | division of one | division of two 
attachment bivalent to 4 bivalents to 8 

of chromatids chromatids chromatids 

Total |Abnormal] 1 | 2, 3 |NoMd.| Md. |NoMd.) Md. 

261 101 36* | 9 | 3 32* 2055 (ee pe VE 
Totals 48 55 








* Two of these cells duplicated since they show one bridge and one centric error. 





Fig. 2. Chromatid errors at first anaphase in a complete cell and in four isolated bivalents: 
single terminal (b), single intercalary (c, d) and double intercalary (e) 


At first anaphase one third of the cells show abnormalities. These 
are of two kinds: centric errors and chromatid errors; both of them 
are confined to the four long pairs (Table 2). 

Centric errors. The errors of division of the centromere have the 
general character and consequences of misdivision as described in Fri- 
tillaria kamtschatkensis (DARLINGTON 1939). The course of events is 
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however somewhat simpler. In spite of the complete pairing seen at 
metaphase, pairs of single chromosomes are seen lagging and dividing 
at anaphase, some of them also misdividing. 

What has happened is evidently the following. The co-orientated 
bivalent collapses owing perhaps to a delay in co-orientation. The centro- 
meres of the two single chromosomes may then auto-orientate and divide 
to give four chromatids. Either before, or (in contrast to Fritillaria) 
after, this division the centromeres cease to move to the poles and begin 
to misdivide. And, if after, only in one or two of the four chromatids 
(Fig. 3a). Indeed misdivision may be partly or entirely postponed to 
the second anaphase (Fig. 3b; Table 3). At this stage also we may see 

the origin of an isochro- 

Table 3. Second anaphase abnormalities mosome following mis- 

‘Abnownnlitios division at the first 
Total a cul Total | Per cell anaphase. 

ey a ee, dag | Lag. | es Chromatid errors. The 

dyad | dyads | gards |,na'wa| gards | °“ errors of separation of 

the chromatids are of 

64 $2.| 536 i | | 0-26 | 0:09 the kinds now well 

recognised through their 

being produced by irradiation of the prophase of mitosis or meiosis. 

They are of two kinds: 
(1) terminal sticking or sister-reunion of whole chromatids. 


























(2) intercalary sticking or union of sub-chromatids. 

The terminal union gives a simple bridge (Fig. 2b). The intercalary 
union has several forms which have already been described in relation 
to the polynemic structure which it seems to indicate (DARLINGTON 1949, 
1955). In Gasteria there are two main types: symmetrical, where the 
union resembles a chiasma between half-chromatids (Figs. 2c and 4a) 
and asymmetrical, where it resembles an inverted chiasma (or a chiasma 
in an inversion) or alternatively a chiasma involving unequal fractions 
of chromatids (Fig. 2a). 

The intercalary chromatid errors are concentrated in the mid or 
distal segments of the long arms of the long chromosomes: the same 
chromosomes that suffer misdivision of the centromere. But, it will be 
seen, they are confined to parts of chromosomes remote from the 
centromere. 

Correlation of Errors. The occurrence of the centric and chromatid 
types of error together has not been explicitly recognised before. Chroma- 
tid sticking is moreover frequently seen at mitosis — and confined to 
distal segments — both spontaneously and after low temperature and 
X-ray treatments (DaRLINGTON and La Cour 1940, on Trillium: and 
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REEs 1953, on Scilla). In the light of our present knowledge however 
we may assume widespread correlation at meiosis. The original account 
of spontaneous misdivision illustrated chromatid sticking without special 





Fig. 3. First anaphase: collapse of a bivalent followed by misdivision of the centromere in 
one chromatid. Second anaphase: non-division of an already misdivided long telocentric 
to form an iso-chromosome (left) and misdivision of two daughter univalents (right) 





Fig. 4. First anaphases showing the combination of centric and chromatid errors (4a) and 
of centric errors in two bivalents giving immediate misdivision in one of the eight 
chromatids, lagging in three, and normal movement in four (4b) 
comment in the same cell sample (1939, Fig. 3c, d, e). Probably the 
same concurrence is to be inferred from KiinestEepT’s (1939) illustra- 
tions of meiosis in a Chorthippus hybrid. The same is true of MARQUARDT’S 
(1952) account of Paeonia tenuifolia and Haca’s (1953) account of Paris 
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verticillata. These are spontaneous occurrences. They are again together, 
but combined with other errors as well, in the effects of mustard gas 
treatment (DARLINGTON and KoLuErR 1947). 

It seems therefore that a primary or basic connection operates in 
some circumstances between defects in the centromere and defects in 
the control of the splitting or reproduction of long chromosomes in 
parts remote from the centromere. 

How does the relative incidence among cells of the two kinds of 
error bear out this suggestion? The numbers of observations are in- 
sufficient but in Table 4 it is worth noting the following.four indications: 


Table 4. Incidence of errors at first anaphase in individual cells 














| 














Chromatid errors Combined errors 
tates | Terminal _ i, Chromatid 
calary Cie ps | 5 Centric | . ; | ; | ; 
| 
0 | 213 4 0 160 34 9 3 
1 | 32 3 1 50 2*; — as 
2 6 | 3 2 3} — = — 
Total 251 10 213 36 9 3 
261 261 





* These were both intercalary chromatid errors. 


(1) The 53 intercalary chromatid errors are independent of one 


another. 
(2) The ten terminal errors are however correlated with the inter- 


calary errors. 
(3) The centric errors perhaps interfere with one another within 


the cell. 

(4) The chromatid and centric groups of error also seem to interfere 
with one another: they have an alternative character. 

A more extensive study of cell incidence would be worth while to 
verify the connection of the centromere with chromosome reproduction 
since Ress’ observations and a variety of other experimental and com- 
parative indications point the same way (DARLINGTON 1956b). 

Pollen Grains. No consequences of the chromatid errors have been 
seen at the pollen grain mitosis. But the centric errors lead to the ex- 
pected result : the formation of pollen grains, eleven with extra L chromo- 
somes, and one with telocentric fragments from the misdivision of 
L chromosomes (Table 5 and Fig. 5). 

The survival of telocentric fragments in the pollen grains has not 
previously been seen in diploid plants. It opens the way for the three 
types of evolution of which such fragments seem to be capable :— 
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(1) Fragmentation hybridity as found in Spiraea or increase in basic 
number as found in Campanula (cf. DARLINGTON 1956a). 

(2) Reunion in new combinations to give in two stages the same kind 
of interchanges as can arise directly in one resting nucleus by breakage 
and reunion. This has been shown 
by Morrison (1953, Table 8) in 
monosomic hexaploid Triticum. 

(3) Maintenance as supernume- 
rary or B chromosomes floating in 
the population. This may happen 
with or without the formation of 
isochromosomes, as originally seen 
in Fritillaria (DARLINGTON 1956a). 


Table 5. Chromosome complements at 
mitosis in 91 pollen grains from 25 buds: 
all contain the three S chromosomes of the 














standard set 
Chromo- | | | A | 
eames 3 L | 4L | 5 L | 6L 
Cells | blog | 79 9 | 2 Fig. 5. Pollen grain mitosis in which one L 
- AR chromosome has been replaced by its two 
Plus three misdivision products of parts, the result of complementary 
the fourth L: Fig. 5. misdivision with one extra short fragment 
Summary 


1. Misdivision of the centromere and terminal and intercalary unions 
of chromatids occur spontaneously 'at meiosis in a plant of Gasteria 
undulata. 

2. Both these errors are confined to long chromosomes and the 
chromatid errors to the long arms of long chromosomes. 

3. Thus the centromere interferes with the chromatid errors. Yet 
this and previous accounts indicate that centric errors and chromatid 
errors are basically connected. 

4. The misdivision gives new isochromosomes at meiosis and new 
telocentric fragments which act as complementary chromosomes at the 
pollen grain mitosis and can thus change the basic number. 
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DIFFERENTIAL MICRONUCLEAR POLYTENY 
IN A POPULATION OF THE CILIATE 
TETRAHYMENA PYRIFORMIS* 


By 
Max ALFERT and WILLIAM BALAMUTH 
With 7 Figures in the text 
(Hingegangen am 16. August 1956) 


Introduction 

The occurrence of polyploidy and related phenomena in nuclei of 
various protozoans has been known for many years. The ciliates in 
particular present a striking illustration of it since their characteristic 
nuclear dualism is commonly accompanied by a “polyploid” (i. e., 
polyenergid, cf. Hartmann 1909) relationship of the macronucleus to 
the micronucleus. In addition to such quantitative differences in chro- 
matin between the two kinds of nuclei in a single individual, similar 
relationships among different individuals have also been observed: 
MacDovueatt (1925) reported the existence of polyploid strains in 
Chilodonella and CHEN (1940a) described several races of Paramecium 
bursaria differing widely in number of micronuclear chromosomes. In 
the flagellates both polyploid and polytene relationships have been 
claimed to occur among related varieties of Holomastigotoides studied 
by CLEVELAND (1949). However, the most clear-cut case of polyteny, 
in connection with endomitotic polyploidisation, was found by GRELL 
(1949) during the early growth of the macronucleus in the suctorian, 
Ephelota gemmipara. In the present paper a similar chromosomal 
condition in holotrichous ciliates is reported, namely, what appears to 
be an instance of differential micronuclear polyteny in a population of 
Tetrahymena pyriformis. 


Materials and Methods 


Sexual races of Tetrahymena pyriformis have only recently been discovered 
(ELLIoTT and NannEY 1952) and at present several mating types are known. The 
material used in this investigation consisted of cultures of types I and II, variety 1, 
kindly supplied by Dr. A. M. Etxiorr approximately two years ago. Since that 
time stock cultures have been propagated in ELLioTt’s medium (cf. ELLIoTtT and 


* The authors’ work is supported in part by University of California Cancer 
Funds and by research grant G-4107 (C) from the National Institutes of Health, 
U. S. Public Health Service. We want to thank Mrs. Norma QO. GoLpsteErtn for 
technical assistance, and Professor SPENCER Brown for stimulating critical dis- 
cussions of this work. 
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Haves 1953). As these cultures were used only for instructional purposes, the trans- 
fers were made at irregular and often fairly long intervals (3—6 weeks). A series 
of subcultures of this material (henceforth designated as IB and IIB) was used 
during the spring of 1955 for a cytochemical study of the nuclei of Tetrahymena 
(ALFERT and GoLDsTEIN 1955). In the course of that work a systematic difference 
in size and chromatin content between micronuclei of types IB and IIB was ob- 
served: Type IB possesses considerably larger nuclei than the other mating type, 
IIB; moreover, photometric measurements of nuclei stained by the Feulgen proce- 
dure revealed an approximate 2:1 relationship in desoxyribonucleic acid (DNA) 
content between these micronuclei. 

In order to ascertain the stability of this micronuclear difference and to deter- 
mine its nature more closely, a study of conjugation between members of these 
strains and of the exconjugants has now been made. 

Cultures of IB and IIB were starved for three days in distilled water and 
subsequently combined. A large proportion of individuals in different preparations 
was found to have paired after a few hours. Drops of this material were transferred 
to slides and fixed at different times during a 72-hour period: The slides were inver- 
ted over a 2% solution of OsO, for 10 seconds, allowed to evaporate until the 
drops ceased to flow and immersed in 95% ethanol. They were then stained by the 
Feulgen procedure and counterstained in 0,1% fast green in 95% ethanol. Various 
stages of conjugation were located in these preparations. 

In order to obtain exconjugants, starved cultures were also combined in a few 
ce of water in a stender dish. Twelve conjugating pairs were subsequently removed 
into separate dishes, and, following their separation, individual exconjugants were 
isolated into test tubes of fresh culture medium. Two clones of exconjugants, 
designated arbitrarily as D1 and D 2, were derived in this fashion from a single 
pair of IB and IIB. Samples of two-day-old subcultures of these were fixed and 
stained in the manner previously indicated. 

For a comparison of micronuclear sizes, groups of 100 micronuclei chosen at 
random from each of four different preparations were drawn at a magnification 
of 3000 x by means of a camera lucida. The largest and smallest diameters of indi- 
vidual micronuclei were measured on these drawings. Frequency distributions of 
average micronuclear diameters are given in figure 4. 

In order to compare the growth characteristics of different strains their growth 
curves were determined in terms of optical densities of cultures at various times. 
The results of a typical experiment are given in figure 6. Measurements were 
conducted at a wavelength of 650 my in a Bausch and Lomb ‘‘Spectronic 20” 
colorimeter, using previously calibrated test tubes and inocula from young cultures 
adjusted to identical densities. Growth characteristics of our four strains (IB, IIB, 
D1 and D2) were compared also with those of newly obtained subcultures of 
I and II from Exxiortt’s laboratory; these will be designated as IE and IIE. 


Results 


Conjugating pairs which had not yet begun to undergo the characte- 
ristic nuclear changes leading to the first meiotic division invariably 
consist of members containing micronuclei of strikingly different size. 
This is illustrated in figure 1 where two such attached pairs are shown. 
The characteristic micronuclear crescents which soon develop also 
reveal a noticeable difference in chromatin content, as do the two pairs 
of interphase nuclei formed after the first meiotic division. After the 
second division each member of a pair contains four haploid nuclei of 
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similar size; the four nuclei in a IB individual are however conspicuously 


larger than those of its IIB partner (see figure 2). In figure 3 a conju- 
gating pair in the last stages of the nuclear reorganization process is 
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Figs. 1—3. Feulgen-Fast green preparations of conjugating pairs. x 600. (The structure 


at the end of the pointer in fig. 2 is not a micronucleus, but a tuft of fibrils projecting from 
the surface of the macronucleus) 


shown: the large dark-staining masses represent the old macronuclei, 
the large light-staining bodies are the newly developing macronuclei and 
the small dark-staining bodies are the new micronuclei. Unlike the con- 
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Fig. 4. Frequency distributions of micronuclear diameters in four different 
2-day-old cultures 


dition which obtained prior to micronuclear exchange and fusion, the 
new micronuclei appear now to be similar in size in both members of a 
pair. While the parent strains could be told apart at a glance on the 
basis of the micronuclear size and staining difference, such a distinction 
is no longer possible between the exconjugant clones D1 and D2. In 
figure 4 frequency distributions of average micronuclear diameters from 
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cultures of IB, IIB, D1 and D2 are shown. While IB and IIB give 
almost completely separate distributions, D1 and D2 overlap widely 
and both are intermediate in size between the parent strains. The 
micronuclear size differences thus appear to remain stable throughout 
the conjugation process and present a consistent picture at all stages. 
Similar differences in size or chromatin content of the respective macro- 


nuclei were not noticeable. 





Fig. 5. Feulgen-Fast green preparations of two conjugating pairs during prophase of the 
first pregamic division. x 1350 


As discussed for other ciliates by Drvipé and GEITLER (1947), in- 
dividual chromosomes cannot be seen in somatic divisions and can only 
be studied during the meiotic or immediate postmeiotic stages. Our 
observations are in accord with those of Ray (1956) who described the 
occurrence of five bivalents in conjugating pairs of 7’. pyriformis I and II 
prior to the first pregamic division. In figure 5 two conjugating pairs 
are shown in which the chromosome groups of both partners happened 
to lie at similar focal levels so that photomicrographs could be made for 
direct comparison. These are in first meiotic prophase, and both pairs 
are oriented in such a way that the IB individual is above and the IIB 
partner below. In the ITB individual of figure 5 a five separate bivalents 
can be distinguished ; it was later found (see below) that these correspond 
to the figures pictured by Ray (l.c.). The IB cell of figure 5b also 
contains five distinct chromosome groups at a somewhat earlier, less 
condensed stage than those of the other pair. In figure 5c they are 
drawn at higher magnification in greater detail than that disclosed by 
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the photomigrograph. A comparison between the bivalents of the two 
mating types in these figures reveals that they differ greatly in dimen- 
sions, but not in number: those of IB individuals are thicker and stain 
more heavily than the others. Similar differences have consistently been 
seen by us in other pairs resulting from several matings. 

The mating reactions of the exconjugant strains D1 and D2 have 
also been tested. It was found that they conjugate in the pattern 
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Fig. 6. Growth curves of six different cultures 


D1 x D2, Dl x IB, D2 x IIB and that the course of nuclear 
reorganization is normal in at least some pairs of each of these combi- 
nations. We have not yet been able to make detailed observations on the 
configurations of meiotic chromosomes in such second generation matings. 

The difference in chromatin content between IB and IIB micronuclei 
was not observed in the original strains I and II from which ours were 
derived. A new supply of these parent strains from Exxiort’s laboratory 
(IE and ITE) revealed that no such micronuclear differences exist at 
present in that material; it became evident also that IE and IIE are 
cytologically indistinguishable from IIB, and that IB, the strain with 
large micronuclei, represents the aberrant form which must have arisen 
during the time this material was carried in the California laboratory. 

In order to account for the possible origin of thestrain IB comparative 
growth studies have been made (see figure 6). Under optimal conditions, 
when newly inoculated cultures are kept in slanted tubes and shaken 
every few hours before measurements of optical density are made, 
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there is very little difference between the growth of these cultures, 
although IB appeared to do slightly better than the others in several 
experiments and D2 grew slightly less well than the rest. When condi- 
tions are less fevorable and the cultures are kept in upright tubes for 
several days without agitation, growth of IB and of both exconjugants 
is appreciably faster than that of the other strains, although all of them 
grow less well than under more favorable conditions; cultures of IB, D1 
and D2 reached optical densities around 0.3, while IE and IT levelled 
off below optical densities of 0.2 after 140 hours of growth. 


Discussion 

Many cytochemical and karyometric studies on the relations among 
nuclear size, chromatin content and chromosomal multivalence, e. g. 
polyploidy or polyteny, have been made in recent years. From the 
work of the VENDRELYS, Ris and Mirsky, Swirt and others it is known 
that in many instances nuclear DNA content, which can be determined 
microphotometrically in terms of Feulgen dye, parallels the number of 
chromosome sets present in different nuclei of an organism (see review 
by VENDRELY 1955). Such cytochemical measurements do not permit 
a distinction between polyploid and polytene conditions, either of which 
results in proportional increases of DNA. The same is true for the 
interpretation of differences in nuclear volume; these, moreover, may be 
due to quantitative changes in various fractions of nuclear substance 
and need not be indicative of chromosomal variations at all (cf. ScuRa- 
DER and LEUCHTENBERGER 1950; ALFERT, BERN and Kaun 1955). 
A combination of cytological and cytochemical techniques is therefore 
necessary for complete elucidation of quantitative relationships among 
nuclei containing different chromosome sets (see, especially, the most 
recent work of SCHRADER and HuGHES-ScHRADER 1956). 

Even when the errors inherent in measurements of such small 
objects are taken into account, a definite difference in chromatin 
content between micronuclei of IB and IIB can be established by 
combined application of cytochemical and karyometric procedures. 
The Feulgen-DNA contents of the two types of micronuclei occur in 
an approximate 2:1 ratio (ALFERT and GoLpsTEIN 1955) and the 
respective nuclear volumes show an even greater difference. The obser- 
vation of meiotic chromosomes now suggests the chromosomal basis 
of this condition: most likely we are dealing here with an instance of 
differential polyteny since the dimensions of the chromosomes and not 
their numbers differ in the two members of each conjugating pair. 
- This distinction will be best appreciated by a comparison of our figure 5 
with figure 7 (reprinted from CHEN 1940b, with the kind permission 
of the author). Figure 7 illustrates a typical polyploid relationship 
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among ciliate micronuclei at an early first meiotic prophase stage and 
shows different numbers of similarly proportioned chromosome pairs in 
the two conjugants. 

There are two possible alternative explanations which appear to 
us to be less plausible than that given above: 1. It might be supposed 
that IB constitutes an ordinary autopolyploid variant of strain I and 
that the difference in size of the chromosomal packages pictured in 
figure 5 may be due to the fact that bivalents of IIB individuals are 
contrasted with regularly forming tetravalents in their IB partners. 
Although these chromosome configurations are difficult to analyze 





Fig. 7. Conjugation of individuals from different strains of Paramecium bursaria; nuclear 
details of a pair during prophase of the first pregamic division (from CHEN 1940 b) 


because of their small size, they appear to represent associations of two 
and-not of four partners. In the cases studied by CHEN (1940b) there 
also was no evidence for multiple associations of meiotic chromosomes 
in the presence of a polyploid condition. 2. The difference in chromatin 
content might be ascribed to a quantitative difference in heterochromatin, 
and the present case could be considered to furnish a striking parallel 
to the relationship between the karyotypes of two species of seed plants 
described by Topey (1943). That author observed that differences in 
chromosome volumes between two parent species of Crepis were main- 
tained in their hybrid offspring, but he attributed the parental] difference 
in chromatin content to heterochromatin. However, such an inter- 
pretation antedates recent findings about the quantitative behavior of 
chromatin (see discussion above), and the case of Crepis studied by 
Tosey may have to be reevaluated in terms of possible differential 
polyteny, an explanation also presently favored by DaRLINGTON (1955). 
More recently, Dass (1955) described quantitative variations of DNA 
in micronuclei of a ciliate and attributed them to changing amounts of 
heterochromatin. It remains to be seen whether the experimental 
evidence on which that claim is based will be confirmed. Dass himself 
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considers it to be a rather unique case, different from the condition 
found in previous similar work on Chilodonella uncinatus by SESHACHAR 
(1950). It also differs from the present instance in that the variations 
of DNA content reported by Dass are not accompanied by parallel 
changes in nuclear volume. 

It is not known exactly when and under what conditions the strain 
IB has arisen, and the possible genetic background of the IB karyotype 
has not yet been studied. Only some general remarks about the mecha- 
nism of its origin can be made: Chromosome duplication precedes 
nuclear division and normally results in a temporary state of polyteny 
which is corrected by the anaphase separation of daughter chromosomes. 
The IB karyotype might thus have arisen by inhibition of a micronuclear 
division following chromatin duplication and a subsequent stabilization 
of this condition. Owing to their more rapid growth rate under unfa- 
vorable conditions such a cell may have replaced the original strain in 
our cultures. No explanation for the effect of this nuclear condition 
on the growth rate can be offered at present. It is not known whether 
autogamy has occurred in these cultures and whether the macronuclear 
chromosome complements have been affected by the micronuclear 
alteration. On the other hand, the relation, if any, between cell division 
and micronuclear division must be rather complex in these organisms 
since the number of micronuclei per cell can vary considerably in different 
subcultures of this material (cf. ELLIoTt and Hays 1953). 


Summary 

1. A population of 7. pyriformis, variety 1, mating type I, was 
observed to have conspicuously larger micronuclei than other popu- 
lations of types I and II. 

2. The increased micronuclear size is correlated with increased 
nuclear DNA content (in terms of Feulgen dye) and with the appearance 
of meiotic chromosomes which are thicker and which stain more intensely 
with the Feulgen reaction than those of the conjugating partner. 

3. Under certain culture conditions individuals with lacger micro- 
nuclei exhibit a more rapid growth rate than other populations. 


References cited 


Atrert, M., H. A. Bern u. R.H. Kann: Hormonal influence on nuclear 
synthesis. IV. Acta anat. (Basel) 28, 185—205 (1955). — Atrert, M., and N. O. 
Go.psTEIN: Cytochemical properties of nucleoproteins in Tetrahymena pyriformis. 
J. of Exper. Zool. 180, 403422 (1955). — CueEn, T. T.: Polyploidy and its origin 
in Paramecium. J. Hered. 31, 175—184 (1940a). — Conjugation in Paramecium 
bursaria between animals with diverse nuclear constitutions. J. Hered. $1, 185—196 
(1940b). — CLEVELAND, L. R.: The whole life cycle of chromosomes and their 
coiling systems. Trans. Amer. Phil. Soc. 89 (I), 1—100 (1949). —Dar.inetTon, C. D.: 





5 ENE LOMAS DIL TE ELT I ae POT TE RT ER ACO SAT TCE 











et een 


FER AA EIR. 





Micronuclear polyteny in T'etrahymena pyriformis 379 


The chromosome as a physico-chemical entity. Nature (Lond.) 176, 1139—1144 
(1955). — Dass, C. M.S.: Desoxyribose nucleic acid content of micronucleus in 
Epistylis articulata. Physiologic. Zool. 28, 308—314 (1955). — Devin, Z., u. 
L. GerrLeR: Die Chromosomen der Ciliaten. Chromosoma 8, 110—136 (1947). — 
Exxiott, A. M., and R. E. Hayes: Mating types in T'etrahymena. Biol. Bull. 105, 
269—284 (1953). — Extiorr, A.M., and D. L. Nannry: Conjugation in Tetra- 
hymena. Science (Lancaster, Pa.) 116, 33—34 (1952). — Grett, K. G.: Die Ent- 
wicklung der Makronucleusanlage im Exconjuganten von Ephelota gemmipara. 
Biol. Zbl. 68, 289—312 (1949). — Harrmann, M.: Polyenergide Kerne. Biol. 
Zbl. 29, 481—487, 491—506 (1909). — MacDoveatt, M. S.: Cytological obser- 
vations on gymnostomatous ciliates, with a description of the maturation pheno- 
mena in diploid and tetraploid forms of Chilodon uncinatus. Quart. J. Microsc. Sci. 
69, 361—384 (1925). — Ray, C., jr.: Meiosis and nuclear behavior in Tetrahymena 
pyriformis. J. Protozool. 3, 88—96 (1956). — ScuraprErR, F., u. S. Hucuss- 
ScHRaDER: Polyploidy and fragmentation in the chromosomal evolution of various 
species of Thyanta (Hemiptera). Chromosoma 7, 469—496 (1956). — ScoRapkER, F., 
and C, LEUCHTENBERGER: A cytochemical analysis of the functional interrelations 
of various cell structures in Arvelius albopunctatus. Exper. Cell Res. 1, 421—452 
(1950). — SrsHacuar, B. R.: DNA content of the ciliate micronucleus. Nature 
(Lond.) 165, 848 (1950). — Tosey, H. A.: A cytological study of Crepis fuliginosa, 
C. neglecta, and their F, hydrid, and its bearing on the mechanism of phylogenetic 
reduction in chromosome numbers. J. Genet. 45, 67—111 (1943). — VENDRELY, R.: 
The desoxyribonucleic acid content of the nucleus. In: The Nucleic Acids, Vol. IT. 
New York: Academic Press 1955. 


Prof. M, Atrert, Dept. of Zoology, 
University of California, Berkeley 4, Calif., USA 








Chromosoma, Bd. 8, 8. 380-—395 (1957) 


From the Department of Biology, The Johns Hopkins University, Baltimore 


A CYTOPHOTOMETRIC STUDY OF CHROMOSOME PAIRING 
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With 14 Figures in the text 
(Eingegangen am 9, August 1956) 


Introduction 

The pairing of chromosomes was associated with a chemical basis 
in a previous study (ANSLEY 1954). That study was confined to a single 
organism and one in which conditions were highly unusual. The findings, 
therefore, did not admit of a general interpretation. The work has been 
extended to an entirely different organism. Here again pairing and non- 
pairing chromosomes are regular features of spermatogenesis. The first 
study was of the house centipede, Scutigera forceps RAFINESQUE, which 
possesses a dual testis, in one part of which — the microtestis — the 
chromosomes do not synapse. The present study was made on Lowa 
flavicolis Drury, a member of the Family Pentatomidae, the cytology 
of which was worked out by ScHRADER (1945a and b), and which also 
possesses a dual spermatogenesis. In Lowa a single lobe of the testis — the 
harlequin lobe — is asynaptic. Both animals lend themselves, by virtue 
of possessing both synaptic and asynaptic cells, to cytophotometric 
analysis of the pairing of chromosomes. Since the taxonomic relationship 
between them is not close, and since the cytological peculiarities are 
similar only in the one feature that bivalents are never formed in one 
region of the testis, conclusions of a more general nature can now be 
drawn concerning certain of the chemical factors that may be involved 
in pairing. 

Acknowledgments. Travel funds for collecting Loxa were granted by the 
American Academy of Arts and Sciences. The advantages of Loxa for comparison 
with Scutigera were pointed out to me by Prof. Franz ScHRADER of Columbia 
University, who also kindly gave me fixed material of four specimens. Valuable 
suiggestions for the improvement of the manuscript were made by Prof. ScHRADER, 
by Prof. Cart Swanson of Johns Hopkins University, and by Dr. Satty Huauss- 
ScHRADER of Columbia University. The cytophotometer was built by Mr. NELson 
KravsE of Johns Hopkins University. 


Materials and Methods 
Eight male specimens of Loxa flavicolis were collected in Panama. The testes 
of four of these, including all of those used in the cytophotometric study, were fixed 
in 10% neutral formalin. One testis of each animal was stained with the Feulgen 
reaction for DNA (desoxyribonucleic acid), and the other with Alfert and Ge- 
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schwind’s Fast Green method for histones (ALFERT and GESCHWIND 1953). For 
cytological examination the formalin-fixed material is not satisfactory. For this 
purpose the specimens provided by Prof. ScHRADER were used. These were fixed 
in Sanfelice’s solution and stained with Feulgen. Instrumentation and method of 
measurement were the same as those described earlier (ANSLEY 1954). 

Problems of sampling merit mention. Camera lucida drawings were made of 
serial sections of entire lobes, and code numbers assigned to each cyst of cells to 
designate map-position and stage of development. All whole nuclei which were 
not overlapped were numbered. Cytophotometric measurements of these nuclei 
were then made by following these maps. Thus cells of every stage were included in 
all samples, and sampling was random. The samples which were compared had 
received identical treatment, moreover. Where differences between normal and 
harlequin cells were found, additional cells of the same stage were mapped and 
measured. Large enough samples of every stage were taken in order to insure that 
all cytophotometrically detectable differences were found. Attention was paid, 
however, only to differences which were large and highly significant. 

One of the greatest soures of error is the measurement of nuclear diameters. 
This measurement is not as reproducible as the measurement of extinctions. The 
cytophotometer gives reproducible results to within one per cent. Camera lucida 
drawings are not reproducible to within 10%. The filar micrometer, which is more 
than twice as accurate as the camera lucida, was used in this study. 


Cytological Review and Observations 

The cytology of Zoxa has been described by ScHRADER (1945a and b), 
and no more than the essential features need be mentioned. The diploid 
number of chromosomes is 14; 2ng = 12+X-+Y. All spermatogonia 
have this number, including those of the harlequin lobe. The haploid 
number is 7, and normal spermatocytes have 6 bivalents plus the XY 
pair (Figs. 1, 2). But in the harlequin lobe all chromosomes act as 
univalents. Although a typical prophase is simulated in the harlequin 
lobe, so that it somewhat resembles the normal condition stage for stage, 
the diploid number can be counted soon after the chromosomes emerge 
from the contraction figure; which corresponds to zygotene (Figs. 3, 4). 
From this it might be expected that the harlequin spermatocytes would 
show 14 chromosomes on a metaphase plate, and such would undoubtedly 
be the case if an extraordinary regrouping did not occur before diakinesis. 
The membranes of the cells break down at this time and cells fuse, much 
as in the “multiploid” barley described by Smiru (1942). Nuclei assemble 
in aggregates of various sizes, and apparently at random, as may be seen 
in Fig. 5. During this stage many nuclei divide by constriction, i. e. 
amitotically. In the end a dramatic heteroploidy prevails in the harlequin 
metaphase plates, some plates containing up to 150 chromosomes or 
more, while the vast majority contain fewer than the normal diploid 
number (Fig. 6). About 4/5 of the plates are deficient, while about 
1/5 are overburdened with chromosomes. A second maturation division 
(Fig. 7) ensues in which the chromosomes form sticky bridges. Sperms 
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containing one to 75 chromosomes, or more, are then formed without 
difficulty or abnormality except for the heteroploidy. 

The number of cells per cyst is constant at any given stage. The 
number of primary spermatocytes per cyst is 128, that for secondary 
spermatocytes is 256, and that for spermatids is 512. This condition is 
found in the harlequin lobe as well as the normal lobes. This is to say 
that spindle-number is perfectly normal in the harlequia lobe and that 
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Fig. 1 Fig. 2 
Fig. 1. Metaphase I of the normal lobes of Loxa shows 6 bivalents plus an XY pair in the 
most typical arrangement. The autosomes surround the sex chromosomes. This is an 
Alfert-Geschwind Fast Green preparation 


Fig. 2. Metaphase II of the normal lobes of Loxa shows 7 dyads. The sex chromosomes pair 

in a “touch and go” manner at this division. Plates of two different specimes are shown. 

The upper plate, having a light photographic background, is of a Feulgen preparation after 

Sanfelice fixation. The lower plate, having a dark photographic background, is stained 
with Fast Green after treatment with hot trichloroacetic acid 


centrioles do not aggregate as do the chromosomes. Cellular integrity is 
not lost in the harlequin lobe despite all appearances to the contrary. 
Since these observations of SOHRADER are rather astonishing, the work 
was repeated and confirmed. In addition, an effort was made to test 
ScHRADERS assumption that both divisions are equational. To this end 
a count was made of all the chromosomes at metaphase I in one cyst of 
the harlequin lobe. The count was 1,846 chromosomes. The number 
expected on the basis of asynapsis is 14 x 128 = 1,792. A certain error 
cannot be avoided, because many plates are obliquely tipped. The 
count confirms the clear cytological evidence that the chromosomes of 
late meiotic prophase are univalents and the first division is equational. 
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ScHRADER concludes that the second division is equational also, 
since no pairing is observable and the chromosomes of the second division 
are smaller than those of the first. As ScHRADER (1945b) has shown, and 
as Figs. 6 and 7 also indicate, the metaphase II chromosomes of the har- 
lequin lobe have approximately only one half the mass of the metaphase I 





Fig. 3. A section through the testis of Loxa shows the obvious division into lobes, four of 

which are shown here. The one on the left is the harlequin lobe, which is always the largest. 

The contraction figures, corresponding to zygot , form conspi bands in the two 
normal lobes in the center. This is a Feulgen preparation with Sanfelice fixation 








chromosomes, which would not be expected if the second division were 
reductional. Chromosome size is, however, subject to many variations, 
and my own findings suggest that a numerical reduction does take place 
in the second division of the harlequin lobe, although I have not been able 
to show how it is brought about. The evidence for reduction is briefly 
as follows: 1. The chromosomes in one complete cyst of late metaphase IT 
were counted, and the number was found to be 1,907. If the second 
division were equational, 3,584 chromosomes would be expected. 
2. In plates of metaphase I, even numbers of chromosomes predominate 
over odd (Fig. 8 and Table 1). This highly significant point was checked 
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by counting the hypodiploid plates of three complete cysts of meta- 
phase I. Less than 7% were odd-numbered. 3. The average number of 
chromosomes per plate is smaller at the second division than at the first. 
For instance, the largest plate of the first division (137) is about twice 
as large as the largest plate of the second division (71). The largest 
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Fig. 4. The contraction figure of the harlequin lobe is shown in the lower part of this photo- 

graph. In the upper part of the photograph are cells of a succeeding stage which betray the 

peculiar asynaptic character of the harlequin lobe, for the diploid number is present in each 
nucleus. This is of the same section as shown in Fig. 3 


first division figure which ScHRADER could find had up to 200 chromo- 
somes. The largest second-division figure in my material appears to 
have not more than 75 chromosomes. The small plates show a similar 
reduction in size. For instance, in the first harlequin division the smallest 
plates are those possessing two chromosomes; none are found which 
can be certified to possess only one. This fact was also noted by ScuRa- 
DER. But in the second division, plates with but a single chromosome 
are frequent. In fact they are more frequent, if not twice as frequent, 
than those containing two chromosomes in the first division. A similar 
tendency towards reduction in chromosome number per plate is noti- 




















Fig. 5. Later developments of the harlequin lobe are shown in this photograph. The 
assembly of the nuclei into aggregates of variable sizes may be seen. At the upper left are 
harlequin spermatids. The great variability in size may be seen by comparing them with 
the normal spermatids visible on the upper right. This is the same section shown 
in Figs. 3 and 4 
27* 
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ceable in plates of every size (Table 1 and Fig. 8). It is unfortunate 
that my material offers only one complete cyst of the second harlequin 














% Table 1. The data represented graphically 
in Fig.8 are presented here in tabular form 
Number of Plates Number of 
oR GEE ————|} Chromosomes 
Meta I | Metall per Plate 
0 16 1 
11 | 70 2 
| 63° 3 
53 40 4 
4 14 5 
21 7 6 
0 4 i! 
5 3 8 
el me 9 
10 10 10—20 
+ ll 20—30 
3 | aa 30—40 
1 | 3 40—50 
4 | 3 50—60 
1 5 60—70 
2 | 1 70—80 
0 80—90 
1 | 90—100 
1 100—110 
1 110—120 
1 | 120—130 
1 130—140 
128 256 Total no. 
Plates per 
| Cyst 





Chromosome counts of one complete 
cyst of both harlequin maturation divi- 
sions are shown in the two columns on 
the left. The counts are listed in order of 
increasing plate size (righthand column). 
That the data are on the average 
consistent with the: assumption of a 
ry reductional second division may be seen 
by comparing the number of first-meta- 
» phase plates containing 2 chromosomes 
™ with those of the second containing 
“a 1 chromosome, those of first-metaphase 
containing 4 chromosomes with those 
of the second containing 2, etc. 





Fig. 7 
Fig. 6. Metaphase I of the harlequin lobe shows the extreme heteroploidy, ranging from 
2 to 200 chromosomes per plate. This is a Feulgen preparation after Sanfelice fixation 
Fig. 7. Anaphase II of the harlequin lobe shows a corresponding heteroploidy. Plates are 
crowded, and chromosomes are connected by sticky bridges. 
Preparation is the same as in Fig. 6 
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division in which the chromosomes are suitable for counting under these 
extremely exacting conditions. This weakness is partially offset by the 
finding that the number of chromosomes per plate is reduced on the 
average at the second division. Yet the question of whether the second 
division is equational or reductional must remain open until the con- 
flicting evidence is resolved. Certainly it is easier to assume that the 
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Fig. 8. The chromosome counts of every plate in one cyst of both the harlequin maturation 
divisions are presented in graphic form. The number of chromosomes per plate is taken for 
the abscissa. For numbers greater than 14 (vertical line) the scale is reduced for sake of 
convenience. The ordinate represents the number of plates counted. ‘'he first harlequin 
maturation division is plotted in the lower diagram, and the second 
maturation division is shown above 


second division is equational, for a reduction introduces several new 
problems, such as whether homologues are involved. The predominance 
of even-numbered plates in the first division suggests that homologues 
do stay together. It remains to be shown how. 

If a reduction does take place at the second harlequin division, a 
partial analogy is presented by the sex chromosomes of many Hemiptera, 
including Loxa. The X and Y chromosomes remain separate in the first 
metaphase (Fig. 1), but they appose and pass to opposite poles in the 
second. It appears possible that the autosomes of the harlequin lobe 
behave like heterochromosomes. The question of reduction is a digression 
to the present inquiry, however. Asynapsis, the main point at issue, has 
been proved beyond possibility of doubt. 
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Cytophotometric Observations 
The cytophotometric observations may be stated very simply. 
Harlequin cells through a stage corresponding to diplotene are normal 








| comes | 
ad 0 sp’gonia bad 
a oi | | Harleguin 
{_} sp’ cytes eeu 
ae ee lobe 
25 sp’ tids r ro 
s 15}- } H 
' ' 
a q 
5 ee ee 
3 0. Q3 07 17 
aor 
§ 
= 20 
15 
10 i 
— H t.. 
: oP er ee 














15 19 23 27 a1 35 39 
Relative values of DNA 


Fig. 9. The frequency distribution of the measurements of DNA (Feulgen) are presented 

by means of histograms. The ordinate represents the number of nuclei measured; the 

abscissa represents the relative value of DNA. Three types of cells are represented in the 

same graph. Solid lines, dotted lines, and hatclied areas represent spermatogonia, sper- 

matocytes, and spermatids, respectively. Measurements for normal cells are given in 
corresponding position below those for harlequin dells 
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Fig. 10. The frequency distribution of the ts of hist (Alfert-Geschwind Fast 
Green) are presented by means of histograms. All mechanics of the 
graphs are the same as in Fig. 9 








with respect to DNA, but markedly abnormal with respect to histones, 
or basic proteins. The complete normality of DNA in both lobes is 
shown in Fig. 9. The extraordinary staining reaction of the histones is 
shown in Fig. 10. 
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The DNA results are as follows. A relative value of about 0.8 
(0.795 + 0.021) was found for the normal spermatids. It was, of course, 
impossible to obtain a value characteristic for the harlequin spermatids, 
owing to their variable heteroploid condition. The value of 0.8 is taken 
to be the base value (1 C) for a haploid set of chromosomes. This is not 
an absolute value but a relative one. Spermatogonia and primary 
spermatocytes give two peaks close to 1.6 and 3.2 in both harlequin and 
normal lobes. These are taken to be base values for a diploid set of 
chromosomes before and after doubling (2C and 4C, respectively). 
Interphase and leptotene nuclei fall at or around 1.6. Doubling thus 
occurs during zygotene. The 4 C value is established then and maintained 
through the latest measurable prophase stage. Interkinesis appears to 
be non-existent, or very brief, and is not represented in my material; 
secondary spermatocytes could not, therefore, be measured. Somatic 
nuclei of the columnar epithelium of various regions of the vas deferens 
were measured but did not fall on this scale, since all were highly polytene 
or polyploid, the smallest and most homogeneous populations appearing 
to be ten-ploid, to judge from the extinctions. 

The histone results for normal cells are as follows. The relative value 
for normal spermatids falls at around 0.3 (0.295-+ 0.009). This is taken 
as the 1 C value for histones of a haploid set of chromosomes. Normal 
spermatogonia and spermatocytes both gave relative values at about 
0.6 and 1.2. These are taken to be the base values for a normal diploid 
set of chromosomes before and after doubling (2 C and 4 C, respectively). 
Normal pre-leptotene and leptotene nuclei all fall around the 2 C value 
of 0.6. Doubling occurs during zygotene, when the highest values 
(around 1.2) are found. Diplotene cells fall back slightly in histone- 
value to about 1.0. The difference is not significant because of differences 
in distribution of the chromatin between these stages. In normal lobes 
the histone picture is thus the same as that for DNA. The relationship 
is 1:1 at every stage. 

A departure from this pattern is found in the harlequin lobe. True, 
both spermatogonia and spermatocytes establish a 2C class at 0.6, 
which corresponds to the normal. All interphase and leptotene nuclei, 
together with spermatogonia of small diameter, fall in this class. But 
large spermatogonia and later spermatocytes range from 4C to 6C or 
higher. This means that after each mitosis the histone/DNA ratio is 1, 
but as the nuclear volume doubles, it becomes 3/2 or more. In other 
words, the histones increase half again as much, or more, than the DNA. 
The essential difference between normal and harlequin cells is that the 
4C value does not set an upper limit for histones in harlequin cells. 
Instead of stopping at 1.2, harlequin spermatogonia range as high as 1.8 
and spermatocytes even higher. The highest histone values are reached 








390 Hupson ANSLEY: 


in the stage which corresponds to a late zygotene in the normal lobes. 
If mean values for each cyst are plotted, instead of raw data, then peaks 





Fig. 11. A section through the testis of Loxva shows a large, irregularly shaped harlequin 
lobe on the right and two normal lobes on the left. This is an Alfert-Geschwind 
Fast Green preparation 





Fig. 12. A section though a similar preparation, but of a different section from that of 
Fig. 11, shows a typical appearance after an Alfert-Geschwind preparation is destained. 
Only the harlequin lobe retains any color 


are seen at 1.2, 1.5, and 1.8. These peaks are noticeable in the pooled 
raw data (Fig. 10) for spermatogonia. The pyramidal distribution of 
spermatocytes is caused by the fact that pachytene and diplotene nuclei 
fall back to around 1.6. All early zygotene nuclei together form a class 
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at 1.29+ 0.09 (N = 39). All later spermatocytes together form a class 
at 1.79+ 0.02 (N = 90). 
The higher histone values are not a function of nuclear volume, for 


harlequin cells are actually smaller than their normal counterparts. 


Their diameters average half a micron less, stage for stage. (Normal 
nuclei range from about 3 to 6m, and harlequin nuclei from. about 
2.5 to 5.5 u.) 
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Fig. 13 Fig. 14 
Figs. 13 and 14. Metaphase I of normal and harlequin cells of the same section are compared 
after the destaining of an Alfert-Geschwind preparation. The harlequin chromosomes are 
still intensely colored (13), while those of the normal cells are virtually colorless (14) 
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Although Fast Green is very stable, it can be destained in acid 
alcohol. Normal cells of Lozxa relinquish the dye more readily than do 
the harlequin cells. The harlequin lobe can be readily differentiated 
from the normal lobes in this way. The contrast is most striking, and 
holds even for mature sperms. In Figs. 11 and 12 stained and destained 
sections of the testis of Loxa are compared. The harlequin lobe is almost 
unaffected. In Figs. 13 and 14 destained metaphase chromosomes of 
normal and harlequin cells of the same section are compared. Such a 
result is not necessarily expected, and demonstrates that the affinity 
for the Alfert-Geschwind stain is greater for harlequin chromosomes than 
for normal. Similar preparations of Scutigera were also destained with 
the same result. Chromosomes of the macrotestis still brilliantly 
stained after two years, lost the stain readily while those of the 
microtestis retained it. 
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Discussion 

This paper and the preceding study of Scutigera constitute the first 
steps in a projected analysis of the cytochemical factors involved in 
chromosome pairing. Until a wider range of conditions has been tested, 
discussion will be limited to a comparison of the findings in Loxa and 
Scutigera. Briefly, it may be said that the cytophotometric measurements 
of the Alfert-Geschwind reaction of asynaptic cells of Loxa and Scutigera 
show a 50% increase over the normal, synaptic cells. The question is 
thus raised of how much the reaction has to do with pairing and what the 
Alfert-Geschwind staining reaction means. 

The normal cells of Loxa and Scutigera are standard and directly 
comparable, both chemically and cytologically. DNA and histones follow 
the classical outline for chromatids and maintain a 1:1 relationship. As 
the one doubles or halves, so does the other and so do the chromosomes. 
By contrast, the atypical cells depart from the 1:1 relationship, and they 
do so in the same direction and to the same degree. The histone/DNA 
ratio becomes 3/2 in the primary spermatocytes of both the harlequin 
lobe of Loxa and the microtestis of Scutigera. In both cases this is 
preceded by similar peculiarities, though not identical ones, in the 
spermatogonia. Unless we are dealing with a remarkable coincidence, 
then, the histones must be concerned with the difference between synapsis 
and asynapsis, since this is the only point in which Lozxa resembles 
Scutigera. 

In view of the previous speculation on the subject, it is enlightening 
to discover that protein rather than DNA is involved. Thus we do not 
have to puzzle over the apparent conflict of “supercharging” of DNA 
(DARLINGTON 1942) as though this material could be laid on or off the 
chromosomes without regard to its primary genetic role. The 3/2 ratio 
of histones to DNA is taken, then, to be the important finding; for this 
is the point on which Loxa and Scutigera agree. There is one point on 
which they disagree. This disagreement is reflected in a pronounced 
cytological difference. The meiotic prophase of the microtestis is quite 
unlike that of the harlequin lobe. No trace of leptotene, zygotene, 
pachytene, diplotene, or diakinesis is present in the microtestis. These 
stages seem to be completely inhibited. In the harlequin lobe the 
inhibition is not complete, since, although the chromosomes are not 
paired and behave as univalents, there is a definite simulacrum of the 
meiotic prophase stages, as was described in the section on cytological 
review. In this respect the harlequin lobe of Loxa resembles somewhat 
the asynaptic maize of BEADLE (1930). The harlequin cells commence 
meiosis with a normal amount of histones and DNA, i. e. with a 2 C value. 
In the microtestis these constituents of the spermatocytes are prema- 
turely doubled, and possess a 4 C value of histones and DNA from the 
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start. In both cases, however, the histones increase to a 6 C value while 
the DNA remains at 4 C. In the harlequin cells this 3/2 ratio of histones 
to DNA is established at late “zygotene’. In the microtestis it is 
established when the primary spermatocytes have doubled in size. 
Thus, the result is the same in both cases, the only difference being one 
of the time of synthesis of nucleoproteins and nucleic acids. 

It would perhaps be helpful to make a distinction between synchronous 
and asynchronous increases in the amount of histones. A synchronous 
increase may be taken to mean one which corresponds to the doubling 
of the chromosomes and to the synthesis of DNA. An asynchronous 
increase may be taken to mean an increase of histones beyond, or below, 
the corresponding increase of DNA, and one which is not correlated with 
chromosome duplication. With respect to the latter, the asynchronous 
increase of histones, Loxa and Scutigera agree perfectly. They differ 
only with respect to the former, the synchronous increase, or rather to the 
time at which the synchronous increase occurs. It may be that a prema- 
ture synchronous increase of chromatin inhibits one part of the pairing 
mechanism and the asynchronous increase of histones inhibits another. 
The asynchronous increase is probably the more important of the two. 
When both are present together, asynapsis is complete. That is, pairing 
may not even be attempted. When only the asynchronous increase is 
present, desynapsis may be a better term to use than asynapsis; that is, 
the chromosomes may pair briefly but immediately fall apart. A prema- 
ture synchronous increase is correlated with an inhibition of the prophase 
developments, and the asynchronous increase with a failure of bivalent 
formation. 

Whereas synchronous increases in the Alfert-Geschwind reaction 
probably reflect synthesis of additional amounts of histone, an asyn- 
chronous increase in the reaction may not represent a real increase in 
amount of histone, but only an opening up of extra bonds, normally 
not present or else occupied by DNA or non-histone protein. Bonding 
sites, not amounts, are probably what are measured, since the stain is 
thought to form salts with the chromatin (ALFERT 1955a). 

It is generally agreed that DNA, histones, and non-histone proteins 
form an intimate union in living chromosomes, and do not stain 
chemically unless partially digested or hydrolyzed (PoLLISTER 1952). 
Even in fixed and hydrolyzed material, the histones will not stain until 
the DNA is removed. In describing the action of his stain ALFERT says 
that the dye ‘“‘titrates’’ the bonds thus rendered available (19552). 
It seems natural to assume that histones and DNA always maintain 
a 1:1 relationship with respect to amount, and that a higher histone 
value indicates a. closer union than usual with DNA, i. e. more bonds 
between them, or perhaps a different kind of bond. This would explain 
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how the ‘“‘amount’”’ of histones is reduced by more than half at a mitosis. 
The failure to form bivalents may thus be a result of a tightening of the 
histone-DNA union. 

Departures from a 1:1 ratio of histone to DNA have been noted before, 
but always in the other direction. BLocH and Gopman (1955) have 
found a “lowering” of histones to be correlated with the inability of cells 
to divide. ALFERT (1955b) has reported a similar case. When he com- 
pared the macronucleus and micronucleus of Tetrahymena pyriformis, 
he found that the histone/DNA ratio is 40% lower in the macronucleus. 
Presumably the macronucleus is incapable of mitosis. * 

The possibility should not be overlooked that histone is not a single 
kind of protein but a complex, such as the SrepMAN’s (1950) were among 
the first to propose. If this prove to be the case, the change in staining 
properties may reflect more than an increased number of bonds between 
histone and DNA. It may reflect a change in the kind of histone. One 
might predict a histone of a much higher isoelectric point in the atypical 
tissues of Scutigera and Lowxa than in the normal. Such a prediction 
might be tested by direct chemical analysis. 


Summary 


1. Confirming earlier studies (SCHRADER 1945a and b), the chromo- 
somes of the harlequin lobe of the testis of the pentatomid Lowa flavicolis 
are found to be asynaptic throughout late meiotic prophase and to divide 
equationally at metaphase I. All other lobes show a normal meiosis. 

2. Some new evidence is presented for a reduction in chromosome 
number in the second meiotic division of the harlequin lobe. 

3. Cytophotometric determination of relative amounts of DNA 
(Feulgen) and histones (Alfert-Geschwind Fast Green) in nuclei of normal 
and asynaptic lobes show that asynapsis is correlated with a 3/2 ratio of 
histone to DNA. ; 

4. The 3/2 ratio is interpreted ‘not as an increased amount of histone 
but as a change in the chemical union between histone and DNA, or 
alternatively with a change in the kind of histone present. 
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TEMPERATURABHANGIGE ALLOZYKLIE 
DES POLYTANEN X-CHROMOSOMS 
IN DEN KERNEN DER SOMAZELLEN VON PHRYNE CINCTA * 
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A. Einleitung 

Die Heterochromosomen unterscheiden sich hauptsachlich in 2 Merk- 
malen von den Autosomen: im Kondensationsgrad (Heteropyknose, 
Ausbleiben oder Verzégerung der telophasischen Auflockerung, voraus- 
eilende prophasische Verdichtung) und in Abnormitaten ihres Orientie- 
rungs- und Bewegungsverhaltens in der Spindel (Heterokinese). Obwohl 
iiber die physikalisch-chemischen Determinanten beider Erscheinungen 
nichts bekannt ist, darf ein kausaler Zusammenhang vermutet werden. 
Seit Hxrrz (1928, 1929) werden Chromosomen oder Chromosomen- 
abschnitte mit abweichendem Kondensationszyklus als ,,heterochroma- 
tisch“ bezeichnet. Wahrend sich Heterochromosomen im allgemeinen 
als total heterochromatisch erweisen, findet sich ,,Heterochromatin‘‘ 
an den Autosomen nur in begrenzten Abschnitten, vornehmlich nahe 
den Spindelansatzstellen (BELLING 1928, GEITLER 1933, DARLINGTON 
1933 usw.). Abgesehen von der Unterscheidung zweier morphologisch 
verschiedener Heterochromatinarten in den Speicheldriisenkernen bei 


* Herrn Prof. Dr. Dr. h. c. Hans NacHTSHEM zum 65. Geburtstage gewidmet. 
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Drosophila virilis (x- und $-Heterochromatin, Hzrrz 1934), hat der 
Heterochromatinbegriff keine scharfere Definition erfahren. Wege zu 
einer Weiterentwicklung haben vor allem Waite (1937), KLINGsTEDT 
(1931) sowie DaRLINGTON und La Cour (1940) gewiesen. Wahrend die 
erstgenannten Autoren mit der Annahme einer lokalisierten Phasen- 
verschiebung gegeniiber dem allgemeinen Spiralisationszyklus operierten, 
betrachteten DaRLINeToN und La Cour die Héterochromatie als eine 
quantitative Verschiedenheit, hervorgerufen durch lokale, exogen (z. B. 
durch Temperatur) beeinfluBbare Stérungen im Nukleinséurestoff- 
wechsel. Sie stellten hierfiir den Begriff ,,Allozyklie“ auf. 

Die vorliegende Untersuchung dient dem Ziel, tiefer in das Wesen 
der Allozyklie einzudringen und deren eventuellen Zusammenhang mit 
zytomechanischen, vielleicht auch zytogenetischen Prozessen, zu klaren. 
Herangezogen wird der besonders charakteristische Fall der Hetero- 
chromosomen von Phryne cincta. Die Abweichungen dieser total hetero- 
chromatischen Elemente von der Norm in Mitose und Meiose sind bereits 
geschildert worden (WoLF 1950). Mit der Einleitung einer Struktur- 
analyse der Riesenchromosomen wird eine neue Variante des allozykli- 
schen Verhaltens des X-Chromosoms in Gestalt eines, gegeniiber den 
Autosomen stark abweichenden— man kénnte sagen ,,nachhinkenden‘‘ — 
Langenwachstums im Verlauf der Polytanisierung in den Speicheldriisen- 
kernen beschrieben. Als Begleiterscheinung tritt eine starke Variabilitat 
des auBeren Baues des X auf, die sich in einem iiberraschenden Aus- 
mafe als temperaturabhangig erweist. Das Studium der Struktur- 
varianten des polytinen X von Phryne cincta stellt gleichzeitig einen 
Beitrag zu der Kontroverse zwischen den Vertretern der Polytanie- 
theorie (BAUER 1935, 1936, 1952; BauER und BEERMANN 1952) und den 
Verfechtern einer Diskontinuitét der Chromosomenstruktur in der Ent- 
wicklung der Somazellen (Kosswie und SEnGtn 1947a, b,c; Sznain 
195la, b, 1954a, b) dar. Ferner wird mit der Aufstellung einer Struktur- 
karte des X-Chromosoms einer bestimmten Population der erste Schritt 
getan zur Beantwortung der Frage nach den Verwandtschaftsverhalt- 
nissen zwischen den einzelnen strukturverschiedenen X-Chromosomen, 
die bei Phryne cincta gefunden worden sind (WoLF 1954, 1956). 


Die Untersuchungen erfolgten mit Unterstiitzung durch die Deutsche For- 
sch ischaft, der hiermit gedankt wird. Herrn Prof. Dr. Hans BavER 
vom Max-Planck-Institut fir Meeresbiologie in Wilhelmshaven sowie ganz beson- 
ders Herrn Dr. WotrGanc BEERMANN vom Zoologischen Institut der Universitat 
Marburg danke ich fiir wertvolle Kritik und Hilfeleistung. 





B. Material und Methode 


Zur Untersuchung dienten Larven (nebst einer Anzahl frisch verpuppter Indi- 
viduen) aus Parchen- und Massenzuchten eines in Inzucht gehaltenen Stammes aus 
einer Population dstlich Berlins. Alle 2? des Stammes besitzen zwei identische X- 
Chromosomen und sind, wie die ¢¢, konstant frei von iiberzthligen Y-Chromosomen. 
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Geziichtet wurden die Tiere in 11 cm hohen und 7,5 cm breiten Glasern, die 
zur Halfte mit einem Gemisch aus gekochten Kartoffelschnitzeln und feuchtem 
Sagemehl, dazu einigen Tropfen Hefelésung, angefiillt und mit Gaze verschlossen 
waren. Als Zuchtraume dienten ungeheizte Institutsriume sowie Kiihlschrank- 
abteile, die mit einer Genauigkeit von + 1°C auf Temperaturen zwischen 0 und 
15°C einreguliert werden konnten. Neben der optimalen (17°C) wurden auch 
andere Temperaturen zwischen 4 und 22°C angewandt. Bei Zimmertemperatur 
dauert die Embryogenese 3, bei 8° 8—14 Tage. Die Larvenentwicklung variierte 
bei zwei daraufhin gepriiften Nachkommenschaften unter normalen Temperaturen 
(17—20° C) zwischen 16 und 47 Tagen, bei 4—8° zwischen 44 und 98 Tagen. 

Untersucht wurden in erster Linie die Speicheldriisen verpuppungsreifer Larven 
(bei ihnen ist die Nahrungsaufnahme eingestellt und der Darm entleert); daneben 
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Abb. 1. Darmtraktus einer erwachsenen Larve von Phryne cincta mit den Speicheldriisen 

und den MalJpighischen GefiBen (MG; nur eines in ganzer Lange); MD Mitteldarm. Halb- 

schematisch. Die Kreise deuten die mittlere GréBe der Kerne (50 x) in den einzelnen 
Organen oder Organbezirken an (7 x ) 


oft noch ein bestimmter Abschnitt (2. Viertel) des Mitteldarms, in welchem sich in 
den Tagen vor der Darmentleerung (3 Tage vor der Verpuppung) hochpolytine 
Zellen anfinden (Abb. 1), sowie gelegentlich Malpighische GefaBe und Gonaden. 
Quetschpraparate wurden nach Fixierung in Alkohol-Hisessig (AE; 3:1) und 
Farbung mit Karminessigsiure (KE) hergestellt. Um den Streckungszustand der 
Riesenchromosomen nicht kiinstlich zu verandern, wurde meist nur schwach 
gequetscht und nach abgeplatteten Kernen gesucht, in denen die Chromosomen 
iibersichtlich lagen. : 


C. Befunde 


1. Allgemeine Beschreibung der Speicheldriisenchromosomen 
und thr Vergleich mit den Mitosechromosomen 


Der mitotische Chromosomensatz von Phryne cincta ist bereits 
beschrieben worden (WoxF 1950, S. 151). Der autosomale Anteil setzt 
sich aus zwei etwas ungleich groBen Paaren V-formiger, leicht ungleich- 
schenkliger (2 und 3) und einem Paar stabchenformiger Elemente (4) 
zusammen (Abb. 2f). In der Metaphase sind das ebenfalls staébchen- 
formige X-Chromosom (1) etwa 1/,, das fast punktformige Y rund 1/, so 
lang wie die autosomalen Stabchen (Abb. 2c). 

In den Zellkernen der schlauchférmigen Speicheldriisen von weib- 
lichen Larven treten dementsprechend 4 Elemente auf. Alle Homologen 
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sind in ganzer Lange eng gepaart (Abb. 3). In ihren relativen Lingen 
spiegeln sich die Verhaltnisse der mitotischen Chromosomen wider, 
abgesehen vom X-Chromosom, das in der Regel breiter und stark ver- 
kirzt erscheint. Ein Sammelchromozentrum wird nicht gebildet, wenn 
auch die heterochromatischen Abschnitte gelegentlich fusionieren. 

a) Autosomen. Im allgemeinen weichen die Autosomen in ihrer 
Morphologie und in der Art der Querscheibenmusterung nicht von dem 
typischen Bild der Riesenchromosomen von Drosophila und Chironomus 
ab. Sie stehen diesen jedoch in der Klarheit des Scheibenmusters sehr 





Abb. 2a—f. Mitosechromosomen in Pro- (a, b, d, e) und Metaphase (c, f) von Spermato- 

gonien (a—c) und Oogonien (d—f). Verzégerte prophasische Kontraktion (a,d) und 

friiheres Abklingen der somatischen Paarung (d, e) beim X-Chromosom gegeniiber den 

Autosomen (2—4). In der Kinetochorenregion sind die Autosomen 2 und 4 gelegentlich 

fadenférmig verschmialert (a bzw. e). An den somatisch gepaarten Proph h 

werden groBe Inversionen erkennbar (yn 3a in a, b). Fixierung AE, Farbung KE (auch in 
allen folgenden Abbildungen) (2300 x ) 





nach. Das hangt vielleicht mit einer ,,unzureichenden“ Streckung und 
Straffheit der Biindelung ihrer Fibrillen zusammen. Durch Aufzucht 
der Tiere bei niedrigen Temperaturen kann dem jedoch weitgehend 
abgeholfen werden. 

In einer vom Normalbild abweichenden Weise sind alle 3 Autosomen 
in der Gegend des vermutlichen Sitzes der Kinetochore strukturiert 
(K, Abb. 3a, b, 6a). Sie weisen hier eine Zone auf, in der das Chromosom 
stark aufgelockert, fast granular und etwas verbreitert erscheint (6-He- 
terochromatin). Am deutlichsten ist das am gréBten Element des 
Satzes, Chromosom 2, ausgepragt (Abb. 4c). Ein weiteres Kennzeichen 
dieser Region bilden in Chromosom 4 ein, in den Chromosomen 2 und 
3 zwei Bloécke aus «-Heterochromatin, die die granulare Zone auf der 
einen bzw. auf beiden Seiten begrenzen (in Chromosom 3 treten sie nur 
gelegentlich deutlich hervor). Eine Eigentiimlichkeit des «-Hetero- 
chromatins besteht darin, daB in ihm die Chromosomen 2 und 4 ein- 
geschniirt oder bis auf die Breite eines diinnen und oft langen Fadens 

Chromosoma. Bd. 8 28 
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verschmalert sein kénnen (Hf in Abb. 3a, 4a, b,d). Die 2 Arme des 
Chromosoms 2, ferner der lange Arm und der proximale Block des Chro- 
mosoms 4 treten (auch in nicht gequetschten Kernen) dabei oft weit 
auseinander. Ein Chromatinfaden, der die Arme dann verbindet, ist 
--- wenigstens bei Chromosom 4 — nicht immer in seiner ganzen Lange 
verfolgbar. Ahnliche fadenartige Verengungen sind manchmal auch 
im Spindelansatzbereich der Prophasechromosomen zu beobachten 
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Abb. 3a u. b. Ubersichtsbilder von den Speicheldrii h ymen in der verpuppungs- 
reifen, mannlichen (a) und weiblichen (b) Larve nach Aufzucht bei 17—22°C. Das X-Chro- 
mosom (1) im Habitus von den Autosomen abweichend, granular (a) oder blattférmig (b), 
stets breiter und relativ kiirzer, als den mitotischen Verhadltnissen gem&8 zu erwarten. 
Jn2a GroBe interstitielle Inversion im kurzen Arm des Chromosoms 2; N Nukleolus; 
K vermutlicher Kinetochorenabschnitt in den Autosomen (meist als Verbreiterung hervor- 
tretend); fadenartige Einengung (Hf) im (a-)Heterochromatin der Kinetochorenregion 
von Chromosom 4 in a. 800 x (b) bzw. 1100 x (a) 





(Abb. 2a, e). Mitdem proximalen Block aus kompaktem Heterochromatin 
ist das Chromosom 4 stets in dem (einzigen) Nukleolus (N in Abb. 3a) 
verankert. Ein netzférmiges ,,Endbéumchen‘‘ (—/-Heterochromatin) 
im Nukleolus spricht fiir die Existenz eines kurzen Armes jenseits der 
Spindelansatzstelle von Chromosom 4 (Abb. 4a, b). Lage und gleiche 
relative GréBe machen eine Homologie zwischen dem gelegentlich her- 
vortretenden Endknépfchen des prophasischen Mitosechromosoms 4 
und dem am Nukleolus haftenden Heterochromatin,,brocken“’ des 
Riesenchromosoms wahrscheinlich (vgl. Abb. 2e mit 3a). 

AuB8er der fakultativen (,,zentrischen‘‘) Einschniirung im «-Hetero- 
chromatin tritt am Chromosom 2 noch eine konstante, tiefe (sekundare) 
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Einschniirung in der Mitte des langen Armes auf. An dieser Stelle sind 
die Fibrillen auf die Breite eines diinnen, einfachen (Abb. 4f) oder 
doppelten (Abb. 4e, g) Fadens zusammengedraingt. Die Einengung 
ist proximal durch drei dicht aufeinanderfolgende Querscheiben, distal 
durch einen kegelférmig zugespitzten Bulbus begrenzt. 





Abb. 4a—i. Strukturbesonderheiten an den Autosomen. 
Abschnitte in den Kinetochorenbereichen (K) von Chromosom 4 (a, b) und 2 (c,d): Das 
a-Heterochromatin teilweise fadenférmig verengt (Hf), das 8-Heterochromatin bei Chro- 
mosom 2 aufgelockert und verbreitert, bei Chromosom 4 ein (im Nukleolus verankertes) 
Endbaéumchen bildend. e—g Lagekonstante tiefe Einschniirung im langen Arm von 
Chromosom 2 (in e und g beide Homologen im unmittelbaren Bereich der Einsvhniirung 

getrennt). h, i Unbestimmter, hohlzylindrisch gebauter Abschnitt eines Autosoms: 

» Klemmringstruktur“ (vgl. S. 402). 1000 x (a, b, e, f), 1200 x (c, d, h), 2150 x (g, i) 


Zur Markierung des Chromosoms 2 kann auBerdem eine in der unter- 
suchten Population haufige, groBe interkalare Inversion des kurzen 
Arms herangezogen werden (In2a in Abb. 3a, b), ferner eine sehr kurze 
‘Inversion zwischen der sekundaren Einschniirung und der Kinetochoren- 
region. Als Erkennungsmerkmal des Chromosoms 3 kann eine in der 
Berliner Population sehr haufig auftretende Inversion von nahezu der 
gesamten Lange des kurzen Armes dienen (Jn 3a in Abb. 6a)'. Sie 

1 In einem Allgiuer Stamm ist neben dieser Inversion noch eine fast ebenso 


groBe, subterminale Inversion (In 3b) im langen Arm aufgefunden worden. 
28* 
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konnte auch an den noch somatisch gepaarten Prophasechromosomen 


erkannt werden (Abb. 2a, b). 

Hinzuweisen ist noch auf eine Struktureigentiimlichkeit, die an den Speichel- 
driisenchromosomen noch nicht verpuppungsreifer Larven gelegentlich beobachtet 
wird: Hier erweisen sich viele Querscheiben bei genauer Untersuchung als Ringe. 
Manchmal sind diese Ringe offen und ihre Enden in entgegengesetzter Richtung 
abgebogen (Abb. 4h, i). Ihre Form kann mit der von ,,Klemmringen“ verglichen 
werden, wie sie in der Technik gebraucht werden. Benachbarte Ringe sind dann 
oft dergestalt angeordnet, daB sie mit ihren Enden korrespondieren und auf diese 
Weise eine spiralige Konfiguration (Scheinspiralen) bilden. Die ,,Klemmring‘- 
struktur ist nicht fiir bestimmte Chromosomenabschnitte charakteristisch; sie ist 
aber auf ein Entwicklungsstadium der Speicheldriisenchroniosomen beschrankt, 
in dem diese besonders zahlreiche Ringscheiben aufweisen, anscheinend also — 
wenigstens an vielen Stellen — hohlzylindrisch gebaut sind. 

Mit zunehmender Dicke der Ringscheiben und mit dem Kompaktwerden der 
Fibrillenbiindel werden Scheinspiralen seltener; in starker polytanisierten Riesen- 
chromosomen sind kaum noch welche aufzufinden. Zerrung kann nicht die Ursache 
ihrer Entstehung sein, obwohl sie bei solcher deutlicher werden; sie sind aber auch 
in véllig ungezerrten Chromosomen zu beobachten. 

Eine Bedeutung fiir das Gengefiige im Sinne eines Umbaues, wie ihn Kosswie 
und Senetw (1947a—c) annehmen, ist ihnen unbedingt abzusprechen. Die von 
diesen Autoren iibernommene Ansicht ALVERDES’ (1912), nach der die Riesen- 
chromosomen aus einem einzigen Spiralfaden aufgebaut seien, geht offenbar auf 
eine Beobachtung von Scheinspiralen bei jungen Larven von Chironomus zuriick. 
Entgegen der alten Deutung werden die Scheinspiralen hier als Zufallsbildungen 
beim Einrollen der anfangs bandférmigen Riesenchromosomen zu hohlzylindrischen 
Gebilden angesehen, eventuell als Folge einer leichten Verschiebung der Seiten- 
rander der Bander in entgegengesetzter Richtung vor ihrem ZusammenschluB. 


b) Geschlechtschromosomen. Auf die Mannchen beschrinkt ist ein 
kleiner, total («-)heterochromatischer K6rper in den Kernen der Speichel- 
driisenzellen, der keinerlei spezifische Paarungsbeziehungen aufweist und 
zweifellos das Y-Chromosom darstellt (Abb. 3a, 6b). Es handelt sich um 
ein rundes oder ovales Gebilde von 3—6 uw Durchmesser. Haufig 1éBt sich 
an ihm ein kleiner ,,Stiel‘‘ entdecken, der in einen Faden auslauft und, 
nicht weit verfolgbar, am nachstliegenden Riesenchromosom AnschluB 
zu finden scheint. Manchmal ist es einem der Autosomen an beliebiger 
Stelle seitlich ,,angeheftet“ oder mit dem ,,Knépfchen“‘abschnitt des 
Chromosoms 4 zu einer Einheit verschmolzen (Abb. 6a). Liegt das 
Y-Chromosom in der Néhe des Nukleolus, dann ist das ,,Stielchen“‘ fast 
immer zu dem im Nukleolus verankerten Heterochromatinblock des 
Chromosoms 4 hingerichtet. 

Das X-Chromosom kann in 9- wie $-Larven, die vor der Verpuppung 
stehen, in Aussehen und GréBe von Zelle zu Zelle und von Individuum 
zu Individuum variieren (vgl. Abb. 7 und 8). Die interindividuelle Varia- 
bilitét hat sich in Zuchtversuchen als von der Aufzuchttemperatur der 
Larven abhangig erwiesen (s. S. 404). In verpuppungsreifen Individuen 
aus Zuchten, die bei optimalen Temperaturen und dariiber (17—22° C) 
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gehalten worden sind, betragt die Lange des X nicht, wie es den Verhailt- 
nissen in der Mitose entspriache, die Halfte, sondern nur etwa 1/, oder 
noch weniger der Lange des Chromosoms 4 (Abb. 7b). Seine Breite 
variiert indessen zwischen der doppelten und 4fachen der Autosomen. 
In seinem Habitus ahnelt es dem X in den Speicheldriisen von P. fene- 
stralis (WOLF 1950, S. 154). In jungen, bei hohen Aufzuchttemperaturen 
auch noch in alteren bis verpuppungsreifen Larven erscheint es — zu- 
mindest abschnittsweise — blattartig flach; zarte, parallel verlaufende 
Linien deuten den Verlauf der ,, Querscheiben“ an (Abb. 3b, 5a, 7a, 10a). 
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Abb. 5a u. b. Temperaturbedingte interindividuelle Variation der GréBe und d4uBeren 
Struktur des X-Chromosoms in den Speicheldriisenkernen weiblicher Larven (a, b). 
X-Chromosom unmittelbar vor oder nach der Verpuppung der Larven extrem ,,gestaucht*‘ 
und blattférmig (a) oder zylindrisch und weitgehend gestreckt (b) oder fast véllig gestreckt 
und normal gebaut (vgl. Abb. 8c), je nachdem die Larven bei 20—22° (a) bzw. 10—148 (b) 
oder 4—8°C (Abb. 8c) aufgezogen worden sind. Am X ein stark fairbbarer von einem 
schwach farbbaren Abschnitt unterscheidbar, in b ein Bulbus (B, vgl. Abb. 8c) im 
erstgenannten und ein charakteristisches Sammelchromomer (S) im letztgenannten. 500 x 
In anderen Fallen, vor allem im haploiden Zustand (im 3), tritt das X 
manchmal nur spurenhaft hervor und ist. dann kaum aufzufinden 
(Abb. 6a) oder es bildet einen lediglich in 2 Areale verschiedener Farb- 
barkeit gegliederten granularen Korper (Abb. 3a). 

Bei fast allen Gestaltstypen des X-Chromosoms — gleich, ob die 
Praéparate mit Karminessigsiure oder nach FEULGEN gefarbt sind — 
1a4Bt sich ein dunkler (anscheinend desoxyribonukleinsaure,,reicher‘‘) 
Abschnitt, der mehrere, besonders dicke ,,Scheiben“‘ einschlieBt, von 
einem zart geténten, schwach chromatischen (DNS-,,armen‘) unter- 
scheiden (Abb. 5a, 10a—c, 7a—c; vgl. S. 407—408). Zwischen beiden 
Abschnitten, von denen jeder ungefihr eine Halfte des Chromosoms ein- 
nimmt, findet sich sehr hiufig eine Einschniirung (#, Abb. 7b—d, 104d). 
Innerhalb des schwach gefiirbten Chromosomenabschnittes, unweit der 
Einschniirung, tritt regelmaBig ein einzelnes, kraftiges Sammelchromo- 
mer hervor (S in Abb. 13a, d; erkennbar auch in Abb. 7a; vgl. ferner 
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Abb. 10e, 13e). Alle iibrigen querscheibenartigen Strukturen des 
X-Chromosoms lassen sich in ihrer Starke, Anordnung und Anzahl 
gewohnlich nicht definieren. 

Auch in der Mitose kénnen voriibergehend Strukturunterschiede zwischen 
Autosomen und X auftreten. Sie auBern sich in Form einer Kontraktionsverzége- 
rung des X gegeniiber allen anderen Chromosomen in friihen bis mittleren Prophase- 
stadien (Spermato- und Oogonien; Abb. 2a,d). In der spiten Prophase sowie in 
der Metaphase besitzt das X stets den gleichen Kontraktionsgrad wie die Auto- 
somen (Abb. 2c, f). AuBerdem klingt die somatische Paarung der X-Chromosomen 
in der Prophase der Oogonien friiher ab als in den Autosomen P. ‘2d, e; s. auch 
WotF 1950). 


Beim ersten Studium der Mitose war die Eieakticheosttiantane des X-Chro- 
mosoms iibersehen worden (WoLF 1950, S. 154). Die friihere Angabe einer sogar 
vorauseilenden Verdichtung desselben in der Prophase der Spermatogonien muB 
korrigiert werden. Als heteropyknotisch waihrend der Inter- und Prophasestadien 
der Spermatogonien hat sich nur das Y-, nicht aber das X-Chromosom erwiesen. 
Das wird an Kernen deutlich, in denen die gewéhnlich verschmolzenen Geschlechts- 
chromosomen ausnahmsweise getrennt liegen. Unwiderrufen bleibt hingegen die 
vorzeitige Verdichtung des X-Chromosoms in den Prophasen der beiden Reife- 
teilungen im ¢. 


2. Die temperaturbedingte Strukturvariabilitat des X-Chromosoms 


Unter normalen Zuchtbedingungen finden sich am X-Chromosom 
der Speicheldriisenkerne nur geringe Abweichungen von den oben ge- 
schilderten Bauverhaltnissen. Ziichtet man aber die Larven bei niedri- 
geren Temperaturen als 17°C, dann dndert sich das Aussehen des X 
in einem unerwarteten Ausma8. In Individuen aus Zuchten, die bei 
10—14° C gehalten worden sind und sich dementsprechend langsamer 
entwickelt haben, erreicht es eine bedeutend gréBere Lange als bei 
17° C, erscheint mehr walzen- als blattférmig und naéhert sich manchmal 
in seiner 4uBeren Strukturierung streckenweise dem Habitus normal 
gebauter Abschnitte der Autosomen (Abb. 5b). Durch Aufzucht der 
Tiere bei 6—8°C und guten Ernéhrungs- und Lebensbedingungen! 
wird die Dauer der Larvalentwicklung auf mehr als das Doppelte ge- 
steigert. Hierbei kann das X-Chromosom in verpuppungsreifen Larven 
und frisch verpuppten Tieren sogar auf eine vollkommen den mitotischen 
Verhialtnissen entsprechende relative Lange gebracht werden, wobei es 
unter Hervortreten von rund 80 Querscheiben das Aussehen eines 
normalen Riesenchromosoms gewinnt (Abb. 8c). Das gleiche gilt fir 
das X in mannlichen Larven (Abb. 6). Mit diesen Veranderungen an den 
Riesenchromosomen sind makroskopische an den Larven und Imagines 


1 Hierunter wird insbesondere verstanden: reichliche, aber nicht iibermaBige 
Bevélkerung, geniigend feuchter, gut durchlifteter und nicht siuernder Futterbrei. 
Diese Bedingungen waren in den Zuchten infolge schwer kontrollierbarer anderer 
Faktoren (Pilzbefall, Bakterienflora) nur gelegentlich erfiillt. 
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korreliert: Diese sind in ,,Kalte‘‘zuchten bedeutend gréBer als in 
,,Warme“zuchten (vgl. S. 413). 

Die echte Querscheibenstruktur aller Abschnitte kommt erst im 
vollig gestreckten X-Chromosom ganz zutage. Nur das oben (S. 403) 
genannte Sammelchromomer im schwacher fairbbaren Abschnitt des 
noch ungestreckten X 14B8t sich iiber alle Strukturzustande hinweg 





Abb. 6a—c. Temperaturbedingte interindividuelle Variation der GréSe und AuBeren 
Struktur des X-Chromosoms in den Speicheldriisenkernen verpuppungsreifer mannlicher 
Larven nach Aufzucht bei 20—22° (a), 10—14° (b) bzw. 4—8°C(c). X in a gegeniiber den 
Autosomen bedeutend schwiacher fairbbar und kaum hervortretend, in b und c weitgehend 
bzw. stark gestreckt. Y-Chromosom in a und b mit abgebildet (in a mit dem heterochro- 
matischen ,,Knépfchen“‘abschnitt des Chr 4 verschmolzen). Ganzer Kern nur 
in a, In 3a groBe subterminale Inversion in Chromosom 3. B, S, K wie in Abb. 5. 570 x 
(a), 800 x (b, c) 





verfolgen (Sin Abb. 7f, 8a, b; s. auch Abb. 10e, g, h) und mit einer 
Querscheibengruppe des gestreckten Chromosoms identifizieren (Abb. 8c; 
vgl. auch Abb. 13d,e mit b und f). Gelegentlich gliickt eine solche 
Zurickfihrung auf echte Querscheiben auch im Falle anderer streifen- 
artiger Strukturen, besonders wenn das Chromosom in dem betreffenden 
Abschnitt von vornherein lamellir gebaut ist (vgl. Abb. 10e mit h). 
Die dicken Scheiben im starker farbbaren Abschnitt des ungestreckten 
Chromosoms erweisen sich dann als Aggregate aus Einzelscheiben, in 
die sie spdter aufspalten. Gewéhnlich aber tauschen sie nur einen 
Chromomerenbau vor. Die echten Querscheiben treten bei den meisten 
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Abb. 7a—f. X-Chromosom in den Speicheldriisenkernen verpuppungsreifer weiblicher 
Larven nach Aufzucht bei 22° (a), 17—20° (b,c), 14—17°C (d—f). In a und b ist zur 
Demonstration eines Laingenverhdltnisses von ungefihr 1:8 auch Chromosom 4 mit abge- 
bildet. Einsetzen der Verdichtung und Kraéuselung an den Randern des primar bandfér- 
migen Chromosoms in c und d; in e und f treten die echten Chromomeren leitersprossen- 
artig zwischen den Scheinstrukturen des spiralig oder m&andrisch gewund r ms 
hervor. E vorgetéuschte Einschniirung im ,.gestauchten“ X (vgl. S. 408); S wie in Abb. 5. 
800 x (b,c), 1200 x (d—f) bzw. 1600 x (a) 





ie 


Abb. 8a—e. Fortgeschrittene (a, b) bis fast abgeschlossene Streckung (c) des X-Chromo- 

soms in den Spei nen verpuppungsreifer (a,b) bzw. frisch verpuppter (c) 

weiblicher Tiere nach Aufzucht bei 8—14° (a, b) und 4—8°C (c). Bund S wie in Abb. 5 

Provisorische Einteilung des Chromosems in 12 Abschnitte (vgl. Abb. 9). 1000 x (a, b) 
baw. 1200 x (c) 
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in Streckung befindlichen X-Chromosomen als kurze, senkrecht zu den 
Pseudochromomeren verlaufende Streifen hervor, und das um so deut- 
licher, je mehr das X gestreckt ist (Abb. 7e, f, 8a). Charakteristisch 
fiir andere Abschnitte in diesem Stadium ist ein maandrischer oder 
schrag zur Hauptachse gerichteter Verlauf von Strukturen, die Ahnlich- 
keit mit zwei umeinander gewundenen und sich iiberkreuzenden 
Spiralen haben (Abb. 6b, 7f, 8b). 

Die Karte des gestreckten X-Chromosoms wurde provisorisch in 
12 Abschnitte eingeteilt (Abb. 8c, 9). Als Abschnittsgrenzen wurden 
einige auffallende achromatische Regionen gewahlt. Besondere Merk- 
male sind der dicke Bulbus (3) am proximalen Ende (Abschnitte 2 und 3) 
‘und die auch im gestauchten X erkennbare Querscheibengruppe (8S) 
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Abb. 9. Strukturkarte des X-Chromosoms (vgl. S. 407). B, S wie in Abb. 5 (1200 x ) 


etwas distal der Mitte des Chromosoms (Abschnitt 8). Dem stark ge- 
farbten Abschnitt des gestauchten X entsprechen die Regionen 1—7, 
dem schwach gefarbten die Regionen 8—12. 

Die Analyse des Streckungsprozesses ergab im einzelnen noch fol- 
gende Tatsachen: Ganz allgemein wurde eine relative Haufigkeit des 
einebig-lamellaren Bautyps in friihen, dagegen dessen selteneres Vor- 
kommen in spaten Stadien der Streckung festgesteilt. In den Speichel- 
driisenkernen ein und desselben Individuums wurden vorzugsweise 
X-Chromosomen vom gleichen Bautyp gefunden. Entweder waren sie 
fast alle folienartig oder alle zylindrisch gebaut, oder sie stellten eine 
Kombination beider Bauweisen dar. Die Massierung der Fibrillen erfolgt 
zuerst an den Randern des primar lamellaren X (Abb. 7c, d). Die von 
ihr hervorgerufene maandrische Krauselung herrscht in der starker 
firbbaren Halfte des X-Chromosoms vor, wahrend im schwacher farb- 
baren Abschnitt die von vornherein bestehende gleichmaBige, bandartige 
Fibrillenanordnung oft erhalten bleibt (Abb. 10e). Die hier beobachteten 
Querscheiben werden nicht durch Faltenbildung hervorgerufen, sondern 
sind Sammel- Querscheiben, die bei weiterer Streckung des Chromosoms 
in Einzelscheiben aufspalten. Im allgemeinen beeinflussen aber auch im 
schwacher farbbaren Abschnitt bis in spate Stadien der Streckung hinein 
Scheinstrukturen sein éuBeres Bild. Sie treten in Gestalt der verdickten 
Bander des gekrauselten, gelegentlich wohl auch tordierten Bandes 
hervor (Abb. 7c—f). Hierbei kénnen im starker farbbaren Abschnitt 
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schon die echten Querscheiben klar erkennbar geworden sein (besonders 
deutlich in Abb. 8b). Wahrscheinlich hangt das mit einem relativ frihen 
Konipaktwerden des Fibrillenbiindels im letztgenannten Abschnitt zu- 
- sammen. Ihm gegeniiber ist der schwacher fairbbare Abschnitt, der sich 
im Kalteversuch langsamer ,,normalisiert“‘, als staérker allozyklisch zu 
betrachten. An der gréBeren Breite und schwacheren Farbbarkeit des 
Chromosoms in einigen Regionen kann man erkennen, wo das X am 
stérksten allozyklisch ist (z. B. im Bulbusabschnitt und Abschnitt 9 
und 10 der Strukturkarte). 

Es hat fast den Anschein, als enthielten der starker farbbare gegeniiber dem 
schwacher farbbaren Abschnitt im ungestreckten Chromosom relativ mehr chro- 
matische Bestandteile als im gestreckten (vgl. Abb. 7a mit 8c sowie 13d, e mit b 
und f). Die Anzahlen beobachteter Scheiben in beiden Abschnitten sind im maxi- 
mal gestreckten X kaum verschieden. Ob mit dem Streckungsvorgang tatsichlich 
eine Verschiebung des DNS/Protein-Verhaltnisses zwischen beiden Abschnitten 
eintritt, muB aber erst mikrospektrophotometrisch ausgemessen werden. Nicht 
unberechtigt erscheint die Vermutung einer Verschiebung des DNS-Verhiltnisses 
zwischen X-Chromosom und Autosomen, da zwischen beiden in ,,Warme“‘zuchten 
sehr haufig unerwartet starke Farbungsunterschiede auftreten (besonders auf- 
fallig bei den $g, s. Abb. 6a; vgl. auch Abb. 13g). 

Im Bereich der Einschniirung, die fast nur im stark gestauchten 
X-Chromosom deutlich ist, muB von vornherein, also in allen Struktur- 
zusténden, eine enge Biindelung der Fibrillen vorliegen — oder es 
ist hier ein ganz kurzer Chromosomenabschnitt, im Gegensatz zu dem 
Rest des Chromosoms, stets maximal gestreckt: Bei fortschreitender 
Streckung der iibrigen Teile des Chromosoms erscheint dieser Abschnitt 
immer weniger ,,eingeschnirt“ (vgl. Abb. 7b—d mit 8c sowie 10d mit 
g, h). Wahrscheinlich sind auch leichte Torsionsbewegungen, zumindest 
kurzer Randabschnitte, in den Streckungsvorgang des X-Chromosoms 
eingeschaltet. Manche Bilder lassen diese Vermutung zu (Abb. 6b, 
7c—). 

Am gestreckten X fallt das Auseinanderspreizen der Partner — haufig 
auch der Partnerhalften — am Ende des starker farbbaren Abschnittes 
auf (Abb. 8c, 9, 13f). Das zeigt sich schon im gestauchten X nicht selten 
durch das Sichtbarwerden zweier kleiner ,,Zipfel‘ an (Abb. 3b, 7b, c). 
Man geht sicherlich nicht fehl, dieses Ende als das proximale anzusehen: 
1. Ist ein vergleichbares Verhalten manchmal am Kinetochorenabschnitt 
des mitotischen X zu beobachten, wenn in der Prophase die Trennung 
der somatisch gepaarten Partner einsetzt; 2. befindet sich in unmittel- 
barer Nahe der Bulbus-Abschnitt, der, wie die Kinetochorregionen der 
Autosomen, aus kompakt- und diffusheterochromatischen Anteilen auf- 
gebaut ist. 

Ohne eine genaue Untersuchung des Entwicklungsganges der ver- 
schiedenen Strukturtypen des X-Chromosoms hatte die Mdéglichkeit 
nicht ausgeschlossen werden kénnen, daB die verschiedenen, in gleich 
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alten (verpuppungsreifen) Larven erfaBten Streckungszustande gar nicht 
Glieder einer einzigen morphogenetischen Reihe, sondern Endphasen 
von Entwicklungsprozessen sind, die von vornherein unterschiedlich ab- 
laufen. Es wurden daher auch jiingere Larven (ab 4mm Lange) aus Kul- 
turen verschiedener Temperatur in die Untersuchung einbezogen. In 
ihren Speicheldriisenkernen ist das X-Chromosom gegeniiber den normal 
strukturierten (d.h. zylindrischen) und stark gestreckten (allerdings 








Abb. 10a—h. Verschieden weit fortgeschrittene Entwickl ande des X-Chromosoms 
in 4mm langen (a), 5—6 (b,c), 7—9 (d,e) und 10—11 (f, g) mm langen Larven und in 
einer verpuppungsreifen (h), alle aus einer 8°-Zucht. Das X ist in friihen Stadien seiner 
Morphogenese (a, b) vorwiegend blattférmig, in mittleren Stadien (c—e) mehr oder weniger 
gestreckt und krauselig-méandrisch, in sp&teren (f—h) annéhernd massiv-zylindrisch 
gebaut; im schwacher farbbaren Abschnitt kann der primar lamellar-bandférmige Bau 
streckenweise lange erhalten bleiben (e, h). Z, B und S wie in Abb. 7 bzw. 5. Vollstandiger 
Kern nur ine. 400 x (b,c, e—g), 600 x (a), 800 x (d, h) 


haufig noch spiralisierten) Autosomen noch viel ,,zu kurz‘‘ — oft kiirzer 
als breit — und zwar in 4 mm langen Larven bei allen Aufzuchttempera- 
turen (Abb. 10a). In etwas langeren (5—6 mm) Larven aus 8°-Zuchten 
wird das Querscheibenmuster des X noch ganz durch die extreme 
,maandrische‘ Faltelung und Stauchung (s. weiter unten) maskiert 
(Abb. 10b, c). Erst bei 7—9 mm langen Larven macht sich der Kalte- 
effekt bemerkbar. X-Chromosomen solcher Tiere. die bei 4—8°C gehalten 
wurden, strecken sich, und dabei tritt das Querscheibenmuster klar 
zutage ; gleichzeitig schwindet die maéandrische Faltelung (Abb. 10d—h). 

Ob in dem Zeitraum der prapupalen Entwicklung, in dem Kaite ,,appliziert“‘ 
wird, die Embryogenese eingeschlossen ist oder nicht, hat sich bei oberflachlicher 
Untersuchung (ohne exakte Messungen an Kern und X-Chromosom) als gleich- 
giltig erwiesen. Einige Anzeichen sind gefunden worden, die dafiir sprechen, daB 
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Tabelle 1. Léngenverhdltnisse zwischen Chromosom 4 und dem X-Chromosom ein- 
zelner Speicheldriisenkerne bei (47) verpuppungsreifen Larven nach Aufzucht bet 
verschiedenen Temperaturen 
Je Larve wurden ein oder mehrere Kerne zur Messung herangezogen (vgl. Abb. 11) 





























Langen- Durchschnittslangenverhaltnis 
Lange des | Lange des | verhaltnis 
Aufzucht- X-Chro- Chromo- | Chromo- Chromo- 
temperatur mosoms som 4 som 4/X- X-Chro- Chromo- |som 4/X- 
inp inp Chromo- mosom som 4 Chromo- 
som som 
8,5 73,1 8,6 
9,6 81,5 8,5 
11,2 85,7 454 
11,5 85,5 7,4 
12,8 96,2 7,5 
17—22° C 12,9 125,0 9,7 14,1 106,1 7,7 
13,6 105,4 7,8 
16,3 121,5 7,5 
18,3 127,4 7,0 
20,3 142,0 7,0 
20,4 124,3 6,1 
20,8 151,3 7,4 
22,4 164,8 7,4 
29,7 141,9 4,8 
29,7 183,8 6,2 
31,5 148,6 4,7 
34,9 169,9 4,9 
29} 10—-17°C | 40,8 164,5 4,0 37,9 168,0 4,8 
44,1 164,4 3,7 
44,6 195,9 4,4 
45,4 182,4 4,0 
47,8 162,0 3,4 
50,0 195,9 3,9 
50,6 157,0 3,1 
54,0 175,7 3,3 
62,5 189,0 3,0 
65,9 204,2 3,1 
73,1 196,5 2,7 
75,4 192,0 2,6 
75,6 202,6 2,7 mare _ 
4—10°C 84.3 191.5 2'3 78,5 194,5 2,5 
84,4 167,0 2,0 
87,7 170,1 1,9 
89,8 214,0 2,4 
91,8 194,0 2,1 
98,7 241,0 2,4 
8,1 109,0 13,5 
. 11,5 126,0 11,0 
17—22° C 123 139,0 11/3 11,4 132,5 12,0 
13,8 166,0 12,0 
16,2 135,1 8,3 
* #0 16,9 151,3 9,0 
3d % 10—17°C 178 146.0 82 17,9 148,7 8,4 
20,5 162,1 7,9 
51,7 232,0 4,5 
4—10°C 55,2 206,0 3,7 57,1 215,0 3,8 
64,8 208,0 3,2 
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die KérpergréBe des Muttertieres und die GréBe der Eier von EinfluB sind. Diese 
Angaben bediirfen noch einer genaueren Nachprifung. 

Im Laufe seiner Morphogenese in Larven aus ,,Kalte‘‘zuchten zeigen 
sich am X-Chromosom also die gleichen, vielfaltigen Formcharaktere 
wie in verpuppungsreifen Larven unter verschiedenen Aufzuchttempera- 
turen. Samtliche Strukturzustande, in denen das X-Chromosom ange- 
troffen wird, diirfen im groBen und ganzen in eine morphogenetische 
Reihe eingeordnet werden, die von einer nur schwachen Auspragung 
und granularen Strukturierung des Chromosoms iiber mehr oder weniger 
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Abb. 11. Graphische Wiedergabe der in Tabelle 1 zusam tellten La verhaltnisse 





zwischen Chromosom 4 (als Vertreter der Autosomen) und dem X-Chromosom in den 
Speicheldriisenkernen verpuppungsreifer Larven bei verschiedenen Aufzuchttemperaturen. 
Bei hohen Aufzuchttemperaturen (17—22° C) betragt das Langenverhaltnis Chromosom 4/X 
bei der Verpuppung der Larven fast 8:1 bei den ? 9 (Kreise) bzw. 12:1 beiden ¢ ¢ (Punkte) 
anstatt des mitotischen von 2:1, das mit der Geraden wiedergegeben ist. Bei tieferen 
Aufzuchttemperaturen erfaihrt der Streckungsvorgang am X gegeniiber den Autosomen 
nach anfanglicher Hemmung eine ausgleichende Beschleunigung. Ihr zufolge kann in 
»ginstigen“’ Fallen bei der Verpuppung ein Langenverhdltnis hergestellt sein (2,5:1 bei 
den 22 nach Aufzucht bei 4° C), das nahezu dem mitotischen entspricht. Die gestrichelten 
Begrenzungen des Variationsbereiches bei den 2 ? zeigen die Streuung der Langenverhiltnis- 
werte an (die scheinbare Zunahme der Streuung hangt nur mit der Zunahme der absoluten 
Lange zusammen, prozentual bleibt sie ungefahr die gleiche) 


,gestauchte“ Formen bis zu einem typischen Aufbau aus Querscheiben 
fiihrt. Alle strukturellen Zwischenstufen erweisen sich als Phasen eines 
Entwicklungsablaufes, der durch keinerlei Fragmentations- und Um- 
gruppierungsprozesse im Sinne der von Kosswie und SEna@tn (1947 a) 
vertretenen und von Bavsr (1952), BavER und BrEERMANN (1952) und 
BEERMANN (1950) widerlegten Hypothese unterbrochen ist. 

Da8 Aufzuchttemperaturen unter 17° C Vorbedingung fiir die Strek- 
kung des X-Chromosoms sind, durch die es in das ,,richtige‘‘ Langen- 
verhaltnis zu den Autosomen gelangt, geht aus dem Vergleich der rela- 
tiven Laingen des X-Chromosoms und des Chromosoms 4 aus gleichen 
Speicheldriisenkernen verpuppungsreifer Larven hervor, die bei ver- 
schiedenen Temperaturen aufgezogen worden waren (Tabelle 1). Beide 
Chromosomen nehmen mit sinkender Aufzuchttemperatur an Lange zu, 
das X-Chromosom aber stirker als Chromosom 4. Bei optimaler und 
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héherer Temperatur (17—22°C) ergeben sich Durchschnittslingen- 
werte von 14,1 yu fiir das X und 106,1 u fiir Chromosom 4 in 2 9, bei sehr 
niedrigen Temperaturen (4—10° C) 78,5 w bzw. 194,5 u. Das Chromo- 
som 4 erreicht bei tiefen Temperaturen zwar annahernd das Doppelte, 
das X-Chromosom aber fast das 6fache der bei 17—22° C beobachteten 
Lange. Das Laingenverhaltnis zwischen beiden Chromosomen sinkt also 
von rund 8 auf 2,5 (Abb. 11). ; 
Ahnlich liegen die Verhaltnisse bei den $3, wo das X-Chromosom 
aber durchschnittlich viel kiirzer ist als bei den 99. Bei Aufzucht- 
temperaturen zwischen 4 und 10°C erreicht es mit emem Durchschnitt 
von 57,1 ~ mehr als das 5fache seiner Lange bei normalen Temperaturen 


Tabelle 2. Zunahme der Lange der Speicheldriisen, des mittleren Durchmessers threr 
Kerne und der mittleren Lange ihrer X-Chromosomen bei abnehmender Aufzucht- 
temperatur der Larven 
Bei 27 Individuen wurden je 10 Kerne (vor dem Quetschen) und 
10 X-Chromosomen (nach dem Quetschen) gemessen 
(vgl. Abb. 12) 




































































Kerndurchmesser in yu vine in p Mittel der 
Aufzucht- 7 rin ig 
temperatur | ma- | mi- ma- | mi- ain 
Mittel +3m| xi- ni- | Mittel +3m] xi- | ni- : 
|mum mum mum | mum ee 
37,3 + 0,6 | 44,6 | 32,3] 13,5+.0,7 | 16,7 | 10,3 0,95 
38,5+0,5 | 43,1 | 32,3] 18,9+ 1,1 | 23,0 | 13,5 1,04 
17—22°C | 41,8+0,8 | 53,8 | 53,4] 13,2+0,8 | 17,6) 9,5 0,95 
44,2+0,9 | 52,3 | 32,3] 16,6-+:0,9 | 21,8 | 14,1 1,01 
47,0 + 0,6 | 55,4 | 43,1] 16,3+.0,8 | 20,5 | 14,1 1,17 
48,0-+0,8 | 56,9 43,1 22,4-4+0,6 | 27,0 | 20,3 1,43 
52,5+0,6 | 60,0 | 46,2} 29,7+.1,3 | 39,2 | 25,7 1,33 
52,8+.0,7 | 60,0 | 46,2] 32,8+ 1,5 | 40,6 | 27,0 1,52 
224 10—17°C | 53,8+0,9 | 69,3 | 46,2] 20,8+ 1,3 | 27,0 | 14,9 1,26 
55,1+0,7 | 64,6 | 49,2] 34,94 2,0 | 47,3 | 26,0 1,47 
55,8+0,5 | 60,0 | 50,8] 31,5+ 1,2 | 37,8 | 24,3 1,53 
57,6 +0,8 | 64,6 | 49,2] 37,542, | 54,1 | 27,0 1,54 
62,8-+0,5 | 70,8 | 58,5| 62,7 + 2,0 | 70,2 | 50,0 2,10 
64,6+0,9 | 75,4 | 52,3] 62,5+ 2,1 | 75,6 | 54,0 2,18 
8—10°C 65,8 + 1,2 | 76,9 | 50,8] 47,8+ 2,1 | 56,7 | 33,8 2,21 
70,6+1,5 | 90,7 | 57,0] 45,44 2,5 | 59,5 | 35,1 1,67 
72,0+ 1,4 | 86,2 | 55,3] 43,8+ 2,2 | 56,7 | 33,8 2,09 
72,2+1,3 | 86,2 | 58,5} 45,94 3,3 | 64,8 | 24,3 1,95 
40,5+0,8 | 50,8 | 32,3] 10,5+1,1 |14,1} 9,0 1,09 
17—22°C | 45,1+0,7 | 50,7 | 37,0] 12,8+.0,6 | 16,2 | 10,8 0,96 
48,3+0,8 | 58,5 | 40,0] 13,8+0,5 |16,2| 9,5 1,26 
$3 49,9+0,4 | 55,4 | 47,7] 16,9+-0,9 | 21,6 | 13,5 1,16 
S 54,0 + 0,7 | 61,5 | 46,2] 20,5+ 0,7 | 23,0 | 16,2 1,32 
10—17°C 54,2+ 1,0 | 66,2 | 43,1] 17,8+.0,7 | 23,0 | 14,9 1,67 
54,3-+.0,3 | 56,9 | 50,8} 16,6+.0,9 | 21,6 | 10,8 1,56 
56,6 + 0,6 | 61,5 | 47,7} 17,7+0,9 | 23,0 | 13,5 1,36 
57,8 +0,7 | 66,2 | 52,3] 18,6+0,7 | 23,0 | 14,9 1,60 
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(11,4 4), aber nur etwa?/, der Lange, die das diploide X in den 2° der- 
selben Zuchten gewinnt. K6nnte man den Zeitpunkt der Verpuppung 
noch weiter hinausschieben, so wiirde die Streckung sich wohl noch 
weiter fortsetzen. 

In den Langenunterschieden zwischen dem uni- und dem bivalenten 
polytanen X zeigt sich die Abhangigkeit des Streckungsgrades von der 
Anzahl der Einzelfibrillen, d.h. vom Polytaniegrad. Tatséchlich lieB 
sich auch ein unmittelbarer Zusammenhang zwischen dem Kerndurch- 
messer, der als Maf fiir den Polytaéniegrad herangezogen wurde, und 
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Kerndurchmesser der Speicheldrusenzellen 
Abb. 12. Zunahme der mittleren Lange der Speicheldriisen und des mittleren Durchmessers 
ihrer Kerne mit abnehmender Aufzuchttemperatur bei verpuppungsreifen Individuen 
(vgl. Tabelle 2) 
der Lange des X-Chromosoms feststellen. Mit steigendem Kerndurch- 
messer nimmt allgemein die Linge des X-Chromosoms zu (Tabelle 2). 
Auch Anhaltspunkte fiir eine positive Korrelation zwischen dem 
temperaturabhangigen Polytaéniegrad der Kerne (und mit ihm auch 
zwischen den mittleren Langen des X-Chromosoms) einerseits und den 
erreichten Dimensionen der Larven und Imagines andererseits haben 
sich ergeben. Eine Verkiirzung und Verbreiterung des Larvenkérpers 
in den letzten Tagen vor der Verpuppung hat sehr schwankende Zahlen- 
werte beziiglich K6rperlinge zur Folge, so daB auf eine genaue Analyse 
dieser Beziehung verzichtet werden muBte. Als MaB fiir erreichte K6rper- 
gréBe wurde die Lange der Speicheldriisen herangezogen (Tabelle 2, 
Abb. 12). Mit sinkender Aufzuchttemperatur nehmen ganz allgemein 
die Lange der Speicheldriisen, die Durchmesser ihrer Kerne und die 
Lange des X-Chromosoms in ihnen zu. Aufzucht bei 8—10 statt 17 bis 
22° C hat in verpuppungsreifen Larven eine rund doppelte Lange der 
Speicheldriisen, eine Erhéhung des mittleren Kerndurchmessers auf 
etwa das 1,5fache und eine Streckung des X-Chromosoms auf mehr 
als das 3fache der Linge, die es im ungestreckten Zustand besitzt, zur 
Folge gehabt. Die an einigen jg gewonnenen Daten lassen dort einen 
aihnlichen Sachverhalt erkennen. 
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Die Larven-Entwicklungsdauer an sich, die infolge von Zufalligkeiten auch bei 
gleicher Aufzuchttemperatur unter Geschwistertieren sehr variieren kann (s. 8.398), 
hat auf den Polytaniegrad keinen EinfluB. Messungen des Durchmessers von 
Speicheldriisenkernen bei einer (allerdings keine Sicherung gestattenden) Anzahl 
frischverpuppter Individuen, die aus ein und demselben Gelege! hervorgegangen 
und unter gleichmaBigen Bedingungen (bei 8° C auf Gaze mit Hefelésung) gehalten 
worden waren, fiihrten zu kaum verschiedenen Werten. Es lieB sich auch keine 
Zunahme der mittleren Linge der Speicheldriisen und der X-Chromosomen mit 
der Larvalentwicklungsdauer (sie lag zwischen 58 und 75 Tagen) feststellen. 


3. Gewebespezifische Unterschiede in Streckungsgrad 
und somatischem Paarungsverhalten des X-Chromosoms 

BEERMANN (1952a, 8.188) konstatierte bei einem Vergleich der 
Riesenchromosomen verschiedener Gewebe von Chironomus, ,,daB ihr 
Strukturzustand unabhangig vom Polytiéniegrad weitgehend auch durch 
die inneren Bedingungen beeinfluBt wird‘‘. Einige Beobachtungen an 
Phryne bestatigen diesen Befund. Wie zu erwarten ist, treten hier be- 
sonders am X-Chromosom augenfillige gewebespezifische Unterschiede 
hervor. So besitzen einige Tage vor der Verpuppung die Kerne der groBen 
- Mitteldarmzellen (s. 8.398 und Abb. 1) — im Vergleich mit Speichel- 
driisenkernen ahnlichen Durchmessers vom gleichen Individuum — 
ein bedeutend starker gestrecktes X-Chromosom (s. Tabelle 3 und vgl. 
Abb. 13b mit a, auch f mit d). In kleineren Zellen des Mitteldarms 
(Abb. 13e) und in den Kernen der Malpighi- GefaBe (Abb. 13c) desselben 
Tieres ist das X dagegen noch stark ,,gestaucht“‘. AuBerlich vom gleichen 
Habitus wie in den Speicheldriisen, ist es dort (je nach dem Polytanie- 
grad der betreffenden Kerne) etwas bis sehr viel kleiner. Wie in den 
Speicheldriisenkernen, kann das X-Chromosom aber auch in den Zellen 
des groBkernigen Mitteldarms beziiglich Streckungsgrad und Farbbar- 
keit den Autosomen weit nachstehen. Das gilt fiir jiingere Larven- 
stadien der 99, fiir mittlere und auch altere der gg. Besonders bei 
letzteren erscheint das X-Chromosom, selbst nach Aufzucht der Larven 
bei méBigen Temperaturen (14—17°), gegeniiber den Autosomen relativ 
zu arm an Substanz‘‘ (Abb. 13g). 

Auch an den Autosomen und am Nukleolus treten gewebespezifische 
Unterschiede hervor. Letztgenannter ist im groBkernigen Mitteldarm 
um ein Vielfaches kleiner als in den Kernen der Speicheldriisen (vg. 
Abb. 13g und 14d mit 3a, 4b). Das Chromomerenmuster in den Auto- 
somen tritt klarer hervor, und diese sind bei ungefaihr derselben 
Breite bedeutend linger als in den Speicheldriisen (auf die Feststellung 
von Breiten-Lingen-Verhaltnissen, wie sie BEERMANN 1952a, S. 144, 


1 Die Eier eines Geleges werden bei Phryne in der Regel innerhalb weniger 
(bis 10) Minuten, abgelegt; die aus ihnen hervorgehenden Larven haben praktisch 
das gleiche Alter. 
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Tabelle 3. Abhdngigkeit des Streckungsgrades des X-Chromosoms von Gewebe und von 
der Aufzuchitemperatur der Larven 
Von 14 Individuen (11 29, 3 $3) wurden je 10 Chromosomen aus den Speichel- 
driisen- und den groBen Mitteldarmzellen gemessen. Bei 6 Tieren wurde auBerdem 
das Verhiltnis der mittieren Kerndurchmesser zwischen beiden Geweben (nahezu 
1:1) festgestellt. 
Lange des X-Chromosoms in » Verhaltnis 
Ee der mittleren 
Speicheldriisen Mitteldarm ——— des 
Aufzucht- goon 
Spei- 
temperatur ma- | mi- ma- | mi- chekivGeen- 
Mittel +3m)] xi- | ni- |Mittel +3m)| xi- ni- | zellen/Mit- 
mum} mum mum /|mum|]_teldarm- 
zellen 
R 13,2+0,8 | 17,6) 9,5) 38,5+3,5 | 58,1 | 20,3 0,34 
17—22° C 13,6+.0,4 | 16,7 | 11,5} 37,3+3,2 | 45,9 |31,1 0,37 
18,9+ 1,1 | 23,0 | 13,5 | 42,2+1,9 | 54,0 | 32,4 0,45 
20,3+0,9 | 25,7 | 14,9} 47,3+1,9 | 58,2 | 33,8 0,43 
20,4+0,5 | 24,3) 18,9] 54,74 2,2 | 63,5 | 43,2 0,37 
22 20,8+1,3 | 27,0/14,9| 54,7+3,2 | 63,5 | 41,8 0,38 
10—17° 0 22,4+ 0,6 | 27,0 | 20,3} 67,3+3,1 | 87,8 | 51,3 0,33 
31,5+1,2 | 37,8 | 24,3} 67,4+1,5 | 77,0 | 60,8 0,47 
34,9-+ 2,0 | 47,3 | 26,0| 63,5+1,7 | 72,9 | 54,0 0,55 
37,54 2,1 | 54,1 | 27,0| 69,6+5,5 | 101,4 | 40,6 0,53 
4—10°C | 45,44 2,5 | 59,5| 35,1} 91,5+.4,1 | 108,0 | 74,4 0,49 
16,5+1,0 | 23,0| 10,8 | 24,34 1,4 | 27,1 | 20,3 0,69 
3d 10—17°C 17,7+1,4 | 27,7} 12,2) 37,56+1,5 | 44,6 | 29,7 0,47 
17,8-+ 0,7 | 23,0] 14,9| 44,6+4,1 | 56,8 | 36,5 0,40 
Kerndurchmesser in yz Verhaltnis 
Speicheldriisen Mitteldarm a 
conporete | | Speichel 
mperatur Riise i- i 
Mittel +3m| xi | ni- |Mittel +3m| xi | nk yc ym 
mum | mum mum [os zellen 
17—22° C Bm Fa SS) Riba aes pRB 
29 53,8-.0,9 | 69,5 | 46,0| 47,340,5 | 52,5 |41,5) 1,14 
10—17°C | 48,0+0,8 | 57,0 | 43,0} 45,8+1,0 | 54,0 | 35,5 1,05 
55,8+0,5 | 60,0 | 51,0} 56,8+ 0,7 | 63,0 | 49,0 0,$8 
55,1+0,7 | 61,5 | 49,0} 52,64.0,5 | 57,0 | 46, 1,05 
57,6+0,8 | 64,5 | 49,0} 51,4+0,5 | 52,5 | 37,0 1,12 
4—10°C aa —|— _ — |— — 
aa, SS ae foie, tes SoH 
3d 10—17°C | 41,2+0,6 | 52,3 | 38,5 | 40,0+0,5 | 44,5 | 34,0 1,04 
fiir die Riesenchromosomen von Chironomus vorgelegt hat, wurde ver- 
zichtet). Der Becbachter gewinnt den Eindruck, als ware die Biindelung 
Chromosoma. Bd. 8 29 
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der Fibrillen in den groBen Mitteldarmzellen ,,straffer‘‘ und, im Zu- 
sammenhang damit, die Streckung weiter vorangetrieben (vgl. Abb. 13b 
mit a). Der Bulbus am proximalen Ende des X-Chromosoms tritt hier 
kaum oder iiberhaupt nicht mehr als Verbreiterung hervor (B in 


Abb. 13f, b). 


- ee ie 
pte ——" 
te 











* 
ves 







$ 






ae oe 






P 





i ae 









: eS a 
& 


, 


tie 





Le 
viet 





e 5 g CA: Sete. FNM ae 

Abb. 13a—g. Gewebespezifisch bedingte (vom Polytéiniegrad unabhingige) Unterschiede 
im Streckungsgrad des X-Chromosoms weiblicher (a—f) bzw. méannlicher (g) Larven 
wenige Tage vor der Verpuppung (nur g aus einem mittleren Larvenstadium). Kerne aus 
verschiedenen Geweben und von sehr unterschiedlichem Polytaéniegrad (vgl. Abb. 1) 
kénnen trotzdem ein sehr d&hnlich gebautes, n&émlich ,,gestauchtes‘‘ X-Chromosom auf- 
weisen (a, d Speicheldriisen; c MalpighigeféiBe; b, f groBkerniger, e kleinkerniger Mittel- 
darm). Andererseits kénnen gewebeverschiedene Kerne von nahezu gleichem Polytanie- 
grad sehr, verschieden stark gestreckte und, demzufolge, 4uBerlich voneinander sehr abwei- 
chend strukturierte X-Chromosomen aufweisen (vgl. a mit b und d mit f; s. auch Tabelle 4). 
X-Chromosom in b maximal gestreckt, in g relativ schwacher gefairbt als die Autosomen. 
a und b aus demselben Individuum, ebenso c—f. B, S wie in Abb. 5. Vollstandige Kerne 

nur in «, bund g. 370 x (g), 550 x (a, b) und 670 x (c—f) 


In Ubereinstimmung mit BrEERMANNs Befund einer Gewebespezifitat 
des Streckungszustandes der 4 Riesenchromcsomen von Chironomus 
kénnen alle beobachteten intraindividuellen Strukturabwandlungen des 
X-Chromosoms von Phryne als Unterschiede in seinem Streckungs- 
grad, d.h. als physiologisch bedingte Modifikationen der gleichen Art. 
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wie die exogen in den Speicheldriisen verursachten, gedeutet werden. 
Ganz allgemein kann gesagt werden, daB der Streckungszustand der 
Riesenchromosomen bzw. ihrer einzelnen Abschnitte unter der Kon- 
trolle folgender Faktoren steht: a) Eines in der genetischen Struktur 
selbst gelegenen Faktors, der einen Normalverlauf oder eine leichte 
bzw. starke Verzégerung der Streckung bedingt (Allozykliegrad); b) des 
Zytoplasmas (Gewebespezifitat); c) des -Polytaniegrades (Valenz beim 





Abb. 14a—d. Abschnittsweise bis totale Nichtpaarung beim X-Chromosom (b, c) — selten 
auch bei den Autosomen (z. B. Chromosom 3 in d) — in den groBkernigen Mitteldarmzellen 
zu Beginn ihrer Degeneration (vgl. S. 417—419). a, b aus demselben Individuum. 
N Nukleolus. (800 x ) 


X-Chromosom, Kerndurchmesser bzw. die ihn beeinfluBenden AuBen- 
faktoren: Ernéhrung, Temperatur u. a.). 

Kine weitere Feststellung liegt noch beziiglich des Paarungsverhaltens 
des X-Chromosoms in den groBen Mitteldarmzellen vor. Bei Larven, 
die bei tieferer als der optimalen Temperatur von 17°C aufgezogen worden 
waren, fanden sich einzelne Mitteldarmzellen, in denen die Homologen 
des X-Chromosoms abschnittsweise, gelegentlich sogar vollstandig, 
ungepaart waren (Abb. 14b,c). In rund 60 Kernen aus sechs unter- 
suchten Larven von Zuchten in 17—22°C wurde dagegen kein Fall 
von partieller oder totaler-Asynapsis des polytinen X in den groBen 
Mitteldarmzellen vor dem Einsetzen ihrer Degeneration festgestellt 
(abgesehen nur von der geringfiigigen Partnertrennung am proximalen 
Ende, s. S. 408). 

Drei Fakten traten bei dieser Beobachtung einer Gewebespezifitat 
der somatischen Paarung hervor: a) Die Erscheinung erwies sich als 
weitgehend auf die X-Chromosomen beschrankt — Nichtpaarung wurde 
29* 
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nur ausnahmsweise auch bei den Autosomen festgestellt (Abb. 14d); 
b) innerhalb des X-Chromosoms wurde Nichtpaarung vorzugsweise im 
,,starker allozyklischen“ Abschnitt beobachtet (vgl. S. 408; eine genaue 
Analyse der einzelnen Abschnitte des X auf Paarungsfrequenz steht 
noch aus); c) die Asynapsis des X wurde relativ selten bei Larven ent- 
deckt, in denen das groBkernige Mitteldarmgewebe noch ,,intakt“ war 
und die Chromosomen noch keine Spuren einer Karyolyse, die etwa 
3 Tage vor der Verpuppung eintritt, aufwiesen (Abb. 13b, f); hingegen 
erwiesen sich rund 20% der X-Chromosomen des in Rede stehenden 
Gewebes als nur partiell oder gar nicht gepaart, Wenn in vielen seiner 
Kerne klare Anzeichen der Degeneration erkennbar waren (Tabelle 4). 


Tabelle 4. Paarungszustand und ‘Linge der X-Chromosomen in den hochpolytinen 
Kernen des Mitteldarms wahrend ihrer Degeneration 
Von insgesamt 200 gemessenen X-Chromosomen stammen 100 aus (11) Larven, 
in denen noch kein Kern des betreffenden Mitteldarmabschnittes Anzeichen der 
Degeneration zeigt (a), 100 aus (ebenfalls 11) Larven, in denen sich bereits viele 
Kerne dieses Abschnittes im Zustand der Degeneration befinden (b). Aufzucht- 
temperaturen der Larven zwischen 12 und 16° C. 






































Durchschnittslangen der X-Chromosomen in uz 
> d 
pee <r alle volistindig gepaarte wee 
oder nicht ge- 
“ae eM pene a ee RG eer a ad Ber 
; 3 i- | ni- i" | ont | ees xi- . 
+3m ware ei +3m mum| aia +3m = | mum ‘mom 
a) Vor der Degeneration 
3 57,0 + 0,4,| 97,1 | 29,9 |56,6 + 0,4 | 97,1 | 29,9 |71,0 + 2,2 | 82,4 | 52,2 
b) Wahrend der Degeneration 
19 40,1 + 0,9 | 84,5 | 21,6 |39,0 + 1,0| 84,5 | 21,6 |44,8 + 1,0 | 68,3 | 23,7 





Die zwei erstgenannten Tatsachen werden im Sinne der aufgedeckten 
Allozyklie des polyténen X-Chromosoms und ihrer verschiedenen 
Starke in seinen einzelnen Abschnitten ohne weiteres verstandlich. 
Einer genauen Priifung bediirfen die Kriterien, auf Grund welcher die 
drittgenannte Feststellung getroffen worden ist. Folgende Verdnde- 
rungen in den Kernen des betreffenden Mitteldarmbereichs sind zu 
nennen, die den DegenerationsprozeB kennzeichnen und eine Trennung 
aufeinanderfolgender Zeitabschnitte erméglichen: 1. Abnahme der 
mittleren Lange der X-Chromosomen (sowie auch der Autosomen — auf 
Messungen an letzteren ist verzichtet worden; Tabelle 4): 2. Verquellung 
‘und Verbreiterung aller Chromosomen in den schwach chromatischen, 
umgekehrt hingegen Verklumpung und Verschmalerung in den stark 
chromatischen Abschnitten (Abb. 14a, b); 3. allgemeine Vakuolisierung 
und Verblassen der chromatischen Strukturen (die in spaéten Stadien 











419 











































Allozyklie des X-Chromosoms von Phryne cincta 


der Degeneration ganz verschwinden); 4. Ansammlung von Melaninen 
im unmittelbaren Bereich der polyténen Kerne (Zeichen einer stark 
fortgeschrittenen Karyolyse). 

Die Befunde erwecken den Anschein, als hatten die mit der Histolyse 
verbundenen stoffwechselphysiologischen Verdnderungen eine ,,Auf- 
hebung der Synapsis“ des polytiénen X-Chromosoms zur Folge, sofern 
dieses geniigend hohe Grade der Streckung und Biindelungs,,dichte“ 
(s. S. 423) erreicht hat. Dafiir spricht die in beiden Zeitabschnitten 
groBere mittlere Lange der unvollstandig oder nicht gepaarten X-Chro- 
mosomen gegeniiber den vollstindig gepaarten (Tabelle 4). Bevor jedoch 
nicht ein gréBeres Zahlenmaterial vorliegt und jiingere sowie solche 
Tiere untersucht worden sind, die bei extrem niedrigen Temperaturen 
aufgezogen wurden, sollen keine Schliisse gezogen werden. 


D. Diskussion 


1. Morphologische Deutung der verschiedenen Erscheinungsformen 

des X-Chromosoms 

Als beteiligt am Zustandekommen des duBerlichen Strukturbildes 
des X-Chromosoms werden fiinf mégliche Faktoren in Betracht gezogen: 
a) Eine submikroskopische Spirale oder Faltelung; b) die Art der Biinde- 
lung der Fibrillen im geschlossenen Verband (lamellare, d. h. eindimen- 
sionale, oder massivzylindrische = zweidimensionale) ; c) die Biindelungs- 
dichte (enge oder weite Abstande zwischen benachbarten Einzelfibrillen) ; 
d) Quanten einer sog. ,,peripheren‘‘ Desoxyribonukleinséure, die auf 
der Oberfliche der Fibrillen angereichert wird, und e) die Abhangigkeit 
der genannten Faktoren vom inneren und duBeren Milieu (Gewebe- 
spezifitat, Polytaniegrad, Ernahrung, Temperatur). 

Auf die Méglichkeit, das betrachtliche Langenwachstum der poly- 
taénen Chromosomen mit der Streckung submikroskopischer Spiralen 
versténdlich zu machen, hat BEERMANN (1952a, S. 187) hingewiesen. 
Auf der Basis seiner Vorstellung von den morphogenetischen Prozessen 
bei der Polytanisierung der Chromosomen in Dipteren l4Bt sich die 
maanderartige Konfigurierung einzelner Abschnitte als AuBerung von 
Scherungskraften auffassen, die bei flachenhafter Ausbreitung schraubig 
um eine gemeinsame Achse gewundener Einzelfaiden auftreten miissen 
(vgl. 1952a, Abb. 44). BrzRMaNN hat dabei die Frage der ,, Biindelungs- 
dichte“ offengelassen. Gewebespezifische Unterschiede im ,,Schlank- 
heitsgrad‘“’ der Chromosomen deutete er auf Grund festgestellter 
Langen-Durchmesserverhiltnisse (vgl. 1952a, Tabelle 2, 8. 163) als kon- 
stante Unterschiede in der Ganghéhe der Schraubenwindungen der 
Kinzelfibrillen. 

Mit einer Einschrankung (s. weiter unten) lé8t sich die Morphogenese 
des X-Chromosoms von Phryne in diesem Sinne deuten. Die Analyse 
29a 
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des Streckungsprozesses hat gezeigt, daB die Pseudochromomeren, d. h. 
die méandrisch oder spiralig verlaufenden Strukturen des gestauchten 
X-Chromosoms nichts anderes darstellen, als die von BEERMANN (1952a, 
§. 155) an den Autosomen von Chironomus beschriebene Maanderstruk- 
tur. Die Angabe des genannten Autors, daB die Maanderstruktur fiir 
ein bestimmtes Entwicklungsstadium im Langenwachstum der Riesen- 
chromosomen charakteristisch ist, wird bestatigt. Die Besonderheit des 
polyténen X-Chromosoms von Phryne besteht einfach darin, daB seine 











Verpuppung ber': 20° n° 6° ’ 
kompokt-zylindrische + } { Avtosomen bei 
form Be allen Temperaturen 
La Xb eC 
krauselig - 6° 
maandrische 
form j 
| 
| | 
Piet x: it 
rT 
ly 
tf / 
Bandtorm Hf] / 





_—— 
—= 








Polytanegrad = —» 
Abb. 15. Schematische Darstellung des Formwechsels des X-Chromosoms in den Speichel- 
driisen als Funktion des Polyténiegrades bzw. der Aufzuchttemperatur der Larven (vel. 
S. 426—427). Das Diagramm (nach einem Entwurf von Dr. W. BEERMANN) soll den 
Gang der strukturellen Entwicklung von Autosomen und X-Chromosomen (bis zum Zeit- 
punkt der Verpuppung) bei verschiedenen Aufzuchttemperaturen veranschaulichen. Die 
Angaben lings der 6°-Linie des X-Chromosoms beziehen sich auf einige Abbildungen, in 
denen letzteres in den betreffenden Entwicklungsstadien dargestellt ist 


Entwicklung normalerweise nicht iiber das ,,Maéanderstadium“ hinaus- 
fihrt, wahrend die Autosomen das zylindrische Endstadium erreichen. 
Darauf beruht der im Vergleich zur Mitose zu hohe Langenunterschied 
zwischen Autosomen und X in den polytaénen Somazellen von Larven, 
die bei normalen Temperaturen aufgewachsen sind (Abb. 15). 

Nach BrERMaAnnN sind die Fibrillen auch in bandférmigen Riesen- 
chromosomen schraubig angeordnet, indem das Band wie auf der Ober- 
flache eines Zylinders und um dessen Achse gewunden verlauft. Das 
Chromosom wird kompakt, indem neue Fibrillenziige angelegt werden, 
die den axialen Hohlraum im Zuge der fortschreitenden Polytinisierung 
ausfillen. Seine Streckung wird auf eine Ganghdhen-Steigerung aller 
Fibrillenschrauben im Zuge der Vermehrung und Massierung der Langs- 
elemente zuriickgefiihrt. Die Ursache anhaltender ,,Stauchung“ wird 
in Asynchronien bei der Massierung gesucht: Sie bedingen eine noch 
geringe Steigung der Schraubenziige innerhalb der lamellar gebliebenen 
Regionen des Fibrillenbiindels gegeniiber der gréBer gewordenen Stei- 
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gung im Bereich der massierten Randpartien. Unter ,,Stauchung“ wird 
also ein Streckungszustand verstanden, der durch die Minimalwerte der 
Ganghéhe innerhalb der einzelnen Abschnitte des Biindels bestimmt wird. 

Man kann das extrem gestauchte, lamellire X-Chromosom als kurzen 
Abschnitt eines Schraubenbandes im Sinne BEERMANNs auffassen und 
annehmen, da die Spuren der Tordierung bei der Praparation / Quet- 
schen) verlorengegangen sind. Nach dieser Vorstellung — schraubiger 
Verlauf aller Fibrillen um eine gemeinsame Achse — 1aBt sich das Aus- 
maB der Streckung aus einer Ganghdhenzunahme allein nur bei den- 
jenigen Typen des gestauchten X erklaren, die einem zylindrisch gebauten 
Wendel mit vielen Umgiangen vergleichbar sind. Solche schraubig- 
lamellare Formen sind in frihen Stadien der Streckung tatsachlich 
beobachtet worden (Abb. 7e, f, 10c). Als weitaus haufiger erwiesen sich 
jedoch einebig-lamellar gebaute Typen, an denen niemals Spuren einer 
— eventuell vor dem Quetschen der Kerne vorhandenen — Tordierung 
erkannt werden konnten (Abb. 5a,7a,10a). Langere bandférmige 
Abschnitte! sind auch bei stark gestreckten X-Chromosomen gelegent- 
lich beobachtet worden; sie sind dann flach ausgebreitet und nicht 
tordiert. 

Es erscheint hiernach fraglich, ob die von BEERMANN geforderte 
submikroskopische Schraubenstruktur mit einer Windung der Fibrillen 
um eine gemeinsame Achse verbunden sein muB. Das Vorkommen von 
Riesenchromosomen, die vor — und im Bereich gré8erer Abschnitte 
noch wahrend — ihrer Streckung einebig-lamellaér gebaut sind, 148t eher 
an eine Verkiirzung der Fibrillen langs individueller Achsen denken. 
Bei dieser Betrachtungsweise ist es — von der Frage nach dem Mechanis- 
mus der Reduplikation abgesehen — gleichgiltig, ob man sich die ge- 
stauchten Fibrillen als gefaltelte oder in sich (nicht umeinander) schrau- 
big gewundene Molekiilketten vorstellt und ihre Streckung — dem- 
entsprechend — als Folge einer molekularen Entfaltelung oder als Folge 
einer Ganghdhenzunahme in einer molekularen Spirale. 

Von vornherein zylindrische Typen des X-Chromosoms (s. z. B. 
Abb. 10c) gehen vielleicht auf eine Relationsspirale zuriick. FaBt man 
die Polytanisierung als einen Assimilationsvorgang auf, bei dem sich 
nur ganze, zusammenhangende Fibrillen ,,anlegen“, dann miBten 
zylindrische bzw. lamellire Typen des frihlarvalen X in den Speichel- 
driisen resultieren, je nachdem die Primarfibrillen umeinander gewunden 
waren oder nicht. Die Bedingungen, die tiber das Vorhandensein oder 
Fehlen einer Relationsspirale entscheiden, dirften innerhalb der em- 
bryonalen Anlagen fiir die Speicheldriisen sehr gleichartig sein. Eine 


1 Bei Mycetobia pallipes kénnen villig gestreckte, extrem flache Bander ohne 
schraubige Verwindungen innerhalb langer Abschnitte auftreten (WoLF, unver- 
éffentlicht). 
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dann zu erwartende Ahnlichkeit der Bautypen des ungestreckten X-Chro- 
mosoms innerhalb des gleichen Individuums ist in der Tat beobachtet 
worden (s. S. 407). 

Die morphologischen Verhaltnisse wahrend der Streckung des X-Chro- 
mosoms werden somit weitgehend im Sinne BEERMANNs unter den Annah- 
men a) einer submikroskopischen Spirale oder Faltelung der Fibrillen 
(allerdings langs individueller Achsen), b) einer Korrelation zwischen 
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Abb. 16. Hypothetische Vorstellung vom Fibrillenverlauf wihrend der Kréiuselungsphase 

des Streckungsvorgangs unter Annahme einer verinderlichen Biindelungsdichte (vgl. 

S. 423—425). a Lamellir-bandférmiger, b kréuselig-miandrischer Bau. Die randlich 

gelegenen Fibrillen werden (unter Beseitigung einer im Schema nicht symbolisierten 

molekularen Fialtelung) zweidimensional gebiindelt und dabei linger. Maanderbildung 

durch Kraéuselung von Randabschnitten. Aus zeichentechnischen Griinden ist die Massierung 
der Fibrillen flachenhaft (durch Verringerung der Fibrillenabsténde) dargestellt 


Massierung und Streckung und c) von Asynchronien zwischen den Liangs- 
elementen auf gleicher Héhe wahrend dieser Vorgiinge gedeutet: Von 
den Fibrillen, die primar in einer Ebene parallel verlaufen, massieren 
und strecken sich simultan zuerst die randlich gelegenen; die hierbei 
sich bildenden Randwiilste miissen, solange der Zug von noch ungestreck- 
ten Elementen in anderen Querabschnitten des Fibrillenbandes anhalt, 
gekrauselt, zum Teil extrem maandrisch, verlaufen; dabei erscheint das 
Chromosom ziehharmonikaartig, abschnittsweise manchmal auch schrau- 
big, zusammengeschoben (Abb. 7c—f, 16). Erst nachdem samtliche 
Fibrillen — unter Einbeziehung in den immer stirker werdenden Rand- 
wulst — die gleiche gréBere Lange erreicht haben und ein voriibergehend 
spiralig oder, besser ausgedriickt, geschlingelt verlaufendes massives 
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Biindel entstanden ist (wie abschnittsweise in Abb. 8a, 10f), tritt die 
endgiiltige Streckung des Chromosoms ein (Abb. 17). 

Folgende Beobachtungen an Phryne sprechen dafiir, daB im Strek- 
kungsvorgang auch eine laterale Bewegung der Fibrillen eingeschaltet 
ist, d. h., daB deren Biindelungs,,dichte“ variiert: 1. Die Massierung der 
Fibrillen, d.h. der Ubergang von einer ,,lamelliren“ zur massiven 
Biindelung, erfolgt in relativ spaiten Stadien. Sie ist also weniger das 
Ergebnis einer Vermehrung als einer Umordnung der Langselemente 
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Abb. 17. Hypothetische Vorstellung des Verlaufs der Fibrillen wihrend der Glittungs- 
phase (vgl. S. 425). Allm&hliche Einbeziehung aller Fibrillen in den massiv-zylindrisch 
gewordenen Teil (c) des Biindels. Es wird angenommen, da8 dabei die krauselige Ver- 
windung der Fibrillen, wie sie im Schema (stark auseinandergezogen) angedeutet ist, 
durch eine gegenliufige Bewegung kompensiert wird (im iibrigen wie Abb. 16) 


im Verband. 2. Das zylindrische X kann, wie die Autosomen, bei gleicher 
Breite eine verschiedene Linge haben (s. 8. 414 und Tabelle 3). 3. Im 
Verlauf der Riesenchromosomen treten teils fakultativ, teils konstant, 
fadenartige Einengungen auf, die eine extrem enge ,,Packung“ der 
Fibrillen anzeigen. Es kann also auf eine zeitliche bzw. réumliche Va- 
riabilitaét der ,,Dichte“‘ der Biindelung von Chromosomenuntereinheiten 
geschlossen werden. 

Eine Variabilitat der Biindelungsdicht« im Bereich einzelner Loci 
haben bereits BEERMANN (1952b) und MecHELKE (1953) nachgewiesen. 
Da sie sich als gewebe- bzw. funktionsspezifisch erwies, wurde sie von 
ihnen mit einer differentiellen Abstimmung von Genaktivitaéten in 
Zusammenhang gebracht. Die ,,Verdichtung“ bandférmiger, polytaner 
Chromosomen im Zuge ihres Langenwachstums, das mit einer Massie- 
rung ihrer Elemente einsetzt, kann zunachst als Folge einer Verringerung 
der Summe aller Fibrillenabstaénde im Biindel unter Konstantbleiben 
der Einzelabstande angesehen werden. Dariiber hinaus kann noch eine 
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verschieden enge ,,Packung“‘ der Fibrillen, also ein GréBer- bzw. Kleiner- 
werden der Abstande zwischen benachbarten Elementen, angenommen 
werden. Drittens laBt sich der ProzeB der ,,Verdichtung“ auch auf das 
Fusionsbestreben einer farbbaren (DNS-haltigen) Fillsubstanz, mit der 
die Fibrillen an ihren chromatischen Abschnitten ,,beladen“‘ werden, 
zuruckfihren. 

Ohne zunachst abzuwagen, welche von den 3 Versionen des Begriffs 
,, Verdichtung “‘ vorzuziehen ist, wird dem offensichtlichen Zusammenhang 
zwischen ,,Verdichtung“ und Streckung des polytanen X-Chromosoms 
besondere Aufmerksamkeit geschenkt’. Auf diese’ Beziehung weisen 
2 Beobachtungstatsachen: 1. Der Gesamtablauf des Langenwachstums 
des X von Phryne: Im Zuge seiner ,nachhinkenden“ Verdichtung 
streckt es sich, bis es im Habitus und in den Langenverhdaltnissen den 
Autosomen entspricht. 2. Diejenigen Details der Morphogenese des X, 
die fiir bestehende Asynchronien im StreckungsprozeB der Fibrillen auf 
gleicher Hohe des Biindels sprechen: In den zuerst sich massierenden 
Randpartien des Fibrillenbandes erfolgt die Streckung vorzeitig (Krause- 
lungseffekt). Das Langenwachstum primar gestauchter Riesenchromo- 
somen stellt hiernach einen ProzeB dar, dem das Chromosom wahrend 
seiner Streckung in einer von Abschnitt zu Abschnitt veranderlichen 
Weise unterworfen ist. Die beobachtbaren Streckungszustaénde sind 
gleichsam Momentaufnahmen dieses Vorganges. 

Im Sinne des geschilderten Wechsels in der Biindelungsart und 
-dichte der Fibrillen lassen sich 3 Bautypen des polytiénen X-Chromo- 
soms (bzw. seiner einzelnen Abschnitte) unterscheiden. 1. Lamellar- 
bandférmiger Bau: Annaéhernd in einer Ebene und dabei parallel ver- 
laufende (d.h. eindimensional ,,gebiindelte‘‘ = einschichtig angeord- 
nete) Fibrillen (a in Abb. 16 und 17; vgl. Abb. 3b, 5a, 7a, 10a, b, distaler 
Abschnitt des X in 10e). 2. Krauselig-maéandrischer Bau: Einige 
— vorzugsweise die randlich gelegenen — Fibrillen sind zweidimensional 
gebiindelt (d. h. massiert) und gleichzeitig gestreckt, wobei sie — infolge 
des Zuges der noch gekiirzten Elemente — gekrauselt oder maandrisch, 
streckenweise eventuell auch spiralig, verlaufen (6 in Abb. 16 und 17; 
vgl. Abb. 6b, 7c—f, 8b, 10c, d). 3. Massiv-zylindrischer Bau: Samtliche 
Fibrillen haben die gleiche Lange gewonnen und verlaufen wieder nahezu 
parallel (c in Abb. 17; vgl. Abb. 8c, 13b, f). Der erstgenannte Bautyp 
tritt nur abschnittsweise oder gar nicht in Erscheinung, wenn eine 
Relationsspirale der Primarfibrillen vorhanden war. In diesem Falle 
ist das X-Chromosom von vornherein teilweise oder in ganzer Lange 
zylindrisch gebaut (Abb. 10e, ¢, 7e, f). 


1 Auf die Frage, warum sich das Mitosechromosom, umgekehrt wie das polytane, 
verkiirzt, wenn es sich kontrahiert, wird in einer spiteren Arbeit eingegangen. 
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Der StreckungsprozeB 148t sich in 2 Phasen einteilen, eine Kriuse- 
lungs- und eine Glattungsphase. Die erste fihrt vom lamellar-band- 
formigen zum krauselig-maandrischen, letztgenannte unter gleichmaBiger 
Streckung sémtlicher Elemente des Fibrillenbiindels zum massiv-zylin- 
drischen Bau. Damit verbunden sind vermutlich kurze, halbkreis- 
formige -— im ihrer Richtung alternierende — Rotationsbewegungen der 
einzelnen Randabschnitte in der Krauselungsphase, entgegengesetzt 
gerichtete, d. h. ausgleichende Bewegungen in der Glattungsphase. 

Bei dem massiv-zylindrischen Bautyp wird (von submikroskopischen Richtungs- 
anderungen abgesehen) nicht unbedingt an einen geradegestreckten Verlauf der 
Fibrillen gedacht. Es wird die Méglichkeit eines nach der Streckung manchmal ver- 
bleibenden Spiralverlaufes der Fibrillen, die als Ursache fiir das auffallige ,,cris- 
cross pattern“ in leicht gedehnten Riesenchromosomen angesehen worden ist, 
offen gelassen. 

Von den drei oben genannten Auffassungen beziiglich des Begriffs 
,,Werdichtung des Fibrillenbiindels“ wird die erste (Massierung durch 
Verringerung der Summe aller Fibrillenabstande bei konstanten Einzel- 
abstaénden) den morphologischen Tatsachen weitgehend gerecht. Eine 
plausible Erklarung fiir das Zustandekommen extremer Einschniirungen 
an Riesenchromosomen wird aber erst méglich unter der zusatzlichen 
Annahme auch einer Variabilitaét der Einzelabstiande. 

Zur Frage einer allgemeinen Variabilitat der Biindelungsdichte 
sind Beobachtungen Waites (1948) an Gallmiicken von Interesse. In 
deren Speicheldriisen entdeckte er verschieden groBe Kerne; die kleinen 
und mittelgroBen Kerne enthielten im allgemeinen polytane, die groBen 
(von ihm als ,,polyploid‘‘ bezeichneten) Kerne dagegen diffuse Chromo- 
somen. Sog. ,,Ubergangs“‘kerne fand er teils polytan, teils ,,polyploid“ 
strukturiert, d. h. in einem Kernbereich erschienen die Chromosomen 
gebiindelt, in dem anderen diffus. Baricozzi und SEMENzA (1952) 
fanden die Chromosomen in den Speicheldriisen von Aphiochaeta xan- 
thina nur bei Ernahrung der Larven mit einem an Aminoséuren und 
Fetten reichen Futter polytén, andernfalls diffus. Médglicherweise 
spielen also andere Faktoren (vielleicht Menge und 6rtliche Verschieden- 
heiten in der chemischen Zusammensetzung des Kernsaftes) eine ent- 
scheidendere Rolle in der Strukturbestimmung der Riesenchromosomen 
als der Polytiniegrad. Auf Unabhangigkeit von letzterem weist auch 
die Kontraktionsverzégerung des nicht polyténen X-Chromosoms von 
Phryne in der Prophase. 

Rein morphologisch lieBe sich das Streckungswachstum der Riesen- 
chromosomen noch plausibler unter der Annahme extrem variabler 
Quanten ,,freier“‘ DNS auf der Oberfliche der Fibrillen erkliren. Der 
gréBte Teil, wenn nicht alles feulgenpositiv reagierende Material, das 
am Aufbau der Chromosomen beteiligt ist — Nukleoprotein vom Desoxy- 
ribosetyp — ware dabei als undifferenziertes Supplement aufzufassen, 
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das auf einer differenzierten Protein- (oder Nukleoprotein-) Faser in 
bestimmten, durch das genetische Muster gegebenen Bereichen ange- 
reichert wird und dabei eine molekulare Faltelung der Faser beseitigt. 
Als gefaltelt angesehen wiirden dann nur noch die Fibrillenabschnitte 
in den achromatischen Bezirken (im Gegensatz zu Ris und CrovusE 
1945). Die Massierung der Fibrillen im Zuge ihrer Chromatisierung 
und Streckung lieBe sich als Folge eines allgemeinen (unspezifischen) 
Fusionsbestrebens der DNS, wie es am Kompaktheterochromatin sehr 
haufig hervortritt, ansehen. 

Obwohl schwerwiegende Befunde anderer Autoren es nicht ratsam 
erscheinen lassen, diese ,,Supplement‘‘-Hypothese naher in Betracht 
zu ziehen, existieren auch Sachverhalte, die fiir sie sprechen. Aus 
Ergebnissen von Schwellungs- und Infrarot-Untersuchungen schlieBen 
AMBROSE und BUTLER (1953, vgl. auch AmBRosE 1956, S. 32), daB 
Proteine, die intramolekular gefaltet (d.h. in der «-Form; vgl. Ast- 
BURY und Dickinson 1935) stabil sind, bei Kontakt mit Nukleinsaéure 
f-Form annehmen, d.h. gestreckt werden. Auf die Méglichkeit einer 
Variabilitat der relativen DNS-Quanten der einzelnen ,,Bande“ (vgl. 
8.428) deuten a) die sehr schwankenden Messungswerte von UV-Absorp- 
tionsspektren (CoLE und SuTTon 1941), b) die spezifischen Auspragungs- 
unterschiede in heterochromatischen Abschnitten im Laufe des Wachs- 
tums (Pavan 1946), c) die Beziehung zwischen der Menge von Hetero- 
chromatin und der Farbbarkeit und Strukturierung der Chromosomen 
— besonders ihrer Enden — im polyténen Kern (ScHuLtTz 1947). Die 
von SENGtNn (1954b) angegebene Variabilitat:des Bandenmusters der 
Riesenchromosomen von Drosophila repleta lieBe sich auf der Basis 
der ,,Supplement“hypothese, ohne die abwegige Postulierung einer 
strukturellen Diskontinuitat, leicht erklaren. 


2. Die Allozyklie des X-Chromosoms und der Kinetochorenabschnitte 
der Autosomen 


Vorgange an den Autosomen in friihen und mittleren Stadien ihrer 
Polytanisierung, auf deren Beschreibung hier verzichtet wird, machen 
wahrscheinlich, daB in ihrer Entwicklung ahnliche Straffungs- und 
Streckungsprozesse, wie sie als morphologische Reihe am X-Chromosom 
beobachtet wurden, eingeschlossen sind. Lamellir-bandférmige Struk- 
turierung ist an ihnen allerdings nur an einzelnen Abschnitten zu beob- 
achten. Allgemein geht ihrem massiv-zylindrischen Bau ein krauselig- 
miaandrischer voran, der sich bei hohen Aufzuchttemperaturen abschnitts- 
weise bis zum Zeitpunkt der Verpuppung erhalten kann (z. B. in Abb. 3a, 
b, 5a). Der Unterschied zwischen Autosomen und X besteht hauptsachlich 
darin, daB die Streckung beim letztgenannten, je nach AuBenbedin- 
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gungen, gar nicht oder sehr viel spater als bei den Autosomen einsetzt 
(Abb. 15). Diese Sonderheit des X-Chromosoms bei der Polytanisierung 
der somatischen Kerne kann als bisher unbekannte Teilerscheinung 
seines allgemeinen allozyklischen Verhaltens, wie es in Mitose und Meiose 
zutage tritt, gewertet werden. Ihre Ursache wird, wie das schon HE1tTz 
(1928, S. 815) bei der Beschreibung der Heteropyknose von Chromosomen 
der Moose tat und wie es auch WHITE (1948) bei der Beurteilung abwei- 
chend gebauter Riesenchromosomen zum Ausdruck brachte, in einer 
Spezifitaét der genetischen Struktur gesucht. 

Bisher sind Falle eines allozyklischen Verhaltens von Chromosomen 
nur aus Kernteilungen berichtet worden. So haben KoLLEeR und Dar- 
LINGTON (1934, KoLLER 1938) die Geschlechtschromosomen bei der 
Ratte bzw. Abschnitte vonihnen beim Goldhamster als ,,unterverdichtet“‘ 
in der Meiose beschrieben. In Ubereinstimmung mit dem vorliegenden 
Beispiel wurde bei vielen Heuschrecken Unterverdichtung bzw. nega- 
tive Heteropyknose (oder Heterochromatie) fiir das X in den Spermato- 
gonien angegeben (WHITE 1935, 1948, WHITE und NickErson 1951, 
DaRLINGTON und La Cour 1936, Kiinestept 1941 usw.). Vielleicht 
stellen die von SiizynsKi (1955) angegebenen ,,puffy regions“‘ an den 
pachyténen X- und Y-Chromosomen der Hausmaus stark allozyklische 
Abschnitte dar. DaB neben endogenen Faktoren, in denen zunachst 
die Ursache fiir einen abweichenden Verdichtungszyklus gesucht wurde, 
auch exogene beteiligt sein kénnen, haben bereits Beobachtungen von 
DarRuinecTton und La Cour (1935), GrrTLeR (1940) und MECHELKE 
(1955) an Pflanzen gezeigt. Die genannten Autoren stellten eine relativ 
schwachere Farbung bestimmter Abschnitte an den Mitosechromosomen 
als temperaturbedingte Erscheinung fest. Damit war allozyklisches 
Verhalten als Reaktionsverschiedenheit (GEITLER 1940) angezeigt, die sich 
im Gefolge von Stérungen oder Schwankungen im normalen Stoffwechsel- 
zyklus der Zellen am Chromosom auswirken kann. 

Die an Phryne gewonnenen Ergebnisse stimmen mit GEITLERs 
Auffassung iiberein, wobei die Beobachtungstatsache herauszustellen 
ist, daB sich die allozyklisch bedingten Unterschiede zwischen X-Chromo- 
som und Autosomen bei tiefen Aufzuchttemperaturen am Ende der 
Larvalperiode verlieren. Es besteht kaum ein Zweifel, daB die schwache 
Farbbarkeit des X gegeniiber den Autosomen in 20°-Zuchten (s. z. B. 
Abb. 6a) auf einen relativen Mangel an DNS, der in ,,Kalte‘‘-Zuchten 
aufgehoben wird, zuriickgeht. Es bleibt abzuwarten, ob sich dieser 
Verdacht durch den mikrospektrophotometrischen Nachweis einer Zu- 
nahme des DNS/Protein-Verhaltnisses beim X mit dessen Streckungs- 
grad (und mit dem mittleren Kerndurchmesser) bestatigen la8t. Ge- 
nigend Grund zu der Ansicht, daB DNS nicht als ausschlieBlicher 
Bestandteil zumindest der kontinuierlichen Grundstruktur der Chromo- 
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somen angesehen werden mu, liefern a) die Ergebnisse chemisch- 
zytologischer Untersuchungen an isolierten Chromosomen aus Lympho- 
zyten (Mirsky und Ris 1947), desgleichen an Speicheldriisen von 
Drosophila (Mazia und JAEGER 1939), b) die Feststellung von Schwan- 
kungen des DNS-Gehaltes in Zellen verschiedener Gewebe bei T'rades- 
cantia (SCHRADER und LEUCHTENBERGER 1949) und in Zellen eines 
Driisengewebes — korreliert mit einem Sekretions-Rhythmus — bei 
Schnecken (LEUCHTENBERGER und SCHRADER 1952), c) der direkte 
Nachweis ,,freier‘‘ extrachromosomaler Nukleinséure in der Zelle (Bay- 
REUTHER 1952, 1955, Sticu 1954). ‘ 

In Anlehnung an die ,,Trager““-Hypothese Frry-Wyss ines (1944, 
1948, S. 149—155) und die von DaRLINGTON und La Cour (1940) ent- 
wickelte Vorstellung sowie im Hinblick auf die schon genannten Befunde 
von Cote und Surton (1941) wird allozyklisches Verhalten vorlaufig 
als Folge einer Unter,,sattigung allo- gegeniiber ,,eu‘‘zyklischer! Ab- 
schnitte an oberflichlich gebundenen Nukleoproteinen angesehen. Die 
Ursache von Unterschieden im ,,Verdichtungs‘‘grad (sowohl polytaner 
wie mitotischer Chromosomen bzw. Chromosomenabschnitte) besteht 
nach dieser Arbeitshypothese in einer unterschiedlichen Fahigkeit, 
.,freie“ DNS oberflachlich zu binden. Eine gegeniiber euchromatischen 
Abschnitten spater eintretende ,,Absattigung“ des polytiénen Chromo- 
soms in allen seinen allozyklischen Regionen mit ,,peripherer“‘ DNS ware 
danach die Vorbedingung fiir ,,normale“ Verdichtung, Ausbildung des 
Querscheibenmusters und Streckung auf eine den mitotischen Verhalt- 
nissen entsprechende Lange. 

Kine andere Deutung ware dem Versuch DaR.ineTons (1955, 8.1147) 
gleichzusetzen, ,,DNS-starvation‘‘ von Mitosechromosomen oder Ab- 
schnitten derselben mit einer lokalen Herabsetzung des ,,Polynemie‘‘- 
grades (Anzahl angenommener Untereinheiten des Chromosoms) zu 
erkliren. Die vorliegenden Befunde sprechen im groBen und ganzen 
nicht dafiir, daB das abweichende Verhalten des polytinen X auf einem 
relativ niedrigeren Polytaéniegrad — gewissermafen in einer Hemmung 
der Reduplikation (vgl. auch Scnuttz 1947, S. 180) am X gegeniiber 
den Autosomen — beruht. Auch das gelegentlich sehr schwache Hervor- 
treten des X bei Aufzucht in Warme (Abb. 6a) stellt kein Indiz fir 
diese Deutung dar. Wo das X erkennbar wird, hat es eine Breite, die 
Unterschiede gegeniiber den Autosomen nur in der Biindelung, nicht 
aber in der Anzahl der Fibrillen vermuten laBt. 

Bevor nicht Ergebnisse mikrospektrophotometrischer Messungen vor- 
liegen, kann iiber die Eignung der einen oder anderen Hypothese nicht 
entschieden werden. Fest steht zundchst, daB Struktur und Verhalten 


1 Dieser: Terminus wird als Gegensatz zu ,,allozyklisch‘‘ vorgeschlagen. 
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allozyklischer Chromosomen bzw. Chromosomenabschnitte in erster Linie 
von genetischen Faktoren kontrolliert werden (sie bedingen einen von 
Abschnitt zu Abschnitt verschiedenen Allozykliegrad), ferner von 
inneren? und déuBeren Milieufaktoren, wobei diesen im Grunde nur eine 
modifizierende Wirkung beizumessen ist (Gewebespezifitat, Polytiinie- 
grad, Ernaéhrungs- und Temperaturbedingungen). 

Von Interesse fiir das Problem der Kinetik allozyklischer Chromo- 
somen ist die Beantwortung der Frage, ob zwischen Verdichtungsgrad 
und Paarungsaffinitat homologer Chromosomen bzw. homologer Ab- 
schnitte eine Beziehung besteht. Zwei Beobachtungen an Phryne 
stellen erste Hinweise hierfiir dar: Das relativ friihere Abklingen der 
somatischen Paarung der X-Chromosomen nach ihrer Verdichtung in 
der Mitose (vgl. S. 404 und Abb. 2d, e) und die haufige Nichtpaarung 
des polytaénen X-Chromosoms in jenen somatischen Zellen, in denen 
es einen maximalen Verdichtungs- und Streckungsgrad erreicht (groB- 
kernige Mitteldarmzellen, vgl. S.417—419, Abb. 14b,c). Es ware 
denkbar, a) daB engere Bindelung (bzw. starkere ,,DNS-Beladung‘‘) 
der Fibrillen mit einer Neutralisierung derselben Krafte, die die soma- 
tische Paarung bewirken, verbunden ist, b) daB der zu dieser Neutrali- 


. Sierung nétige ,, Verdichtungs‘‘grad (bzw. die notige Menge ,,peripherer“ 


DNS) innerhalb allozyklischer Abschnitte relativ niedriger ist als in 
euzyklischen. 

Damit ist das Prinzip einer Arbeitshypothese angedeutet, zu der 
DaRLINGTON und La Cour (1940) mit der schon erwaéhnten Vorstellung, 
da8 Chromosomen (oder Chromosomenabschnitte) mit DNS ,,unter‘‘- 
oder ,,iiberbeladen“ sein kénnen, angeregt haben. Sie kénnte ein erster 
Ansatz zu einem Versuch sein, einen einheitlichen Gesichtspunkt zu 
finden, von dem aus gesehen die vielfaltigen und charakteristischen 
Verhaltensweisen von Heterochromosomen und allozyklischen Chromo- 
somenabschnitten erklarlich werden. Im Sinne der vorgeschlagenen 
Deutung der Befunde an Phryne ware Uberbeladung der Chromo- 
somen mit DNS Folge einer selektiven Intensivierung der DNS-Synthese 
bei tiefen Temperaturen, die zu einer starkeren Verdichtung der Chro- 
mosomen und einer damit verbundenen Asynapsis zuerst in den allozykli- 
schen Abschnitten — fiihrt. Fiir einen solchen Sachverhalt spricht die 
Beobachtung eines vorzeitigen Spontanzerfalls der Heterochromo- 
somen von Phryne in den ,,Riesen“-Spermatozyten I (die haufig in 
g-Larven aus Kialtezuchten auftreten). In ihnen zerfallen sowohl die 
iibernormal groBen Bivalente als auch die Heterochromosomen noch 
vor Erreichen des maximalen (metaphasischen) Verdichtungszustandes 


1 Nach Befunden von Scuuttz (1947, S. 187) ist z. B. eine Auswirkung der 
Heterochromatinquanten auf die Biindelungsdichte im polytaénen Kern denkbar. 
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.langs des Aquationsspaltes in je 2 Halften; hierbei spalten sich -die 
Heterochromosomen eher als die Autosomen (WOLF 1954, S. 290—291). 

Sinnentsprechend lieBe sich so die beginnende DiplotanabstoBung der 
Autosomen im Zuge ihrer zunehmenden Verdichtung wahrend der 
Kontraktionsphase in der Spermatogenese von Nematoceren deuten 
(vgl. WouF 1941, Abb. 2, 8, 11 und 21, ferner 1950, Abb. 4 und 5). Bei 
achiasmatischer Meiose bleibt diese AbstoBung auf die Kinetochoren- 
abschnitte beschrankt. Den vorliegenden Befunden zufelge besitzen die 
Autosomen von Phryne in der Region der Kinetochore tatsachlich 
einen verbreiterten, stark aufgelockerten, offenbar allozyklischen Ab- 
schnitt (vgl.S.399; K in Abb.3a, b, 6a). Ein Homologon liegt zweifellos 
in den von RoTHFELS und DUNBAR (1953) bei Simulium vittatum beob- 
achteten ,,expanded regions‘ in den Centromerenbereichen der Speichel- 
driisenchromosomen vor. 

Von groBem Interesse wiirde die Beantwortung der Frage sein, ob 
die nicht zufallige Verteilung der Paarungsliicken entlang der Riesen- 
chromosomen von Simulium sp. und Bibio marci, die KunzE (1953. 
S. 509) auf ,,ein unsichtbares Muster chemischer Art‘ in den Chromo- 
somen zuriickfiihrt, auf leichten Allozyklien beruht. Es soll damit aus- 
gesprochen sein, daB von Abschnitt zu Abschnitt, wie von Chromosom 
zu Chromosom, genetisch bedingte Verdichtungsunterschiede denkbar 
sind, die eine regionsspezifische Starke der Paarungsaffinitat zur Folge 
haben. 

In diesem Sinne lieBe sich auch der HxErTzsche Heterochromatin. 
begriff einheitlich auslegen: Abweichungen von dem (vorlaufig nicht 
naher zu definierenden) durchschnittlichen Verdichtungszustand der 
Chromosomen kénnten als positiv- bzw. negativ-allozyklisch (abgekiirzt : 
+- bzw. —-alloz.) formuliert werden, je nachdem ihre Extreme in 
Zustanden bestehen, die unter den Bezeichnungen «- bzw. f- (HEITz 
1934) oder kompakt- bzw. diffusheterochromatisch (WHITE 1948) usw. 
verstanden werden. Die grdBere Breite der Riesenchromosomen in 
den negativ-allozyklischen Abschnitten ware einfach als Folge einer 
weniger starken Anziehung der Fibrillen anzusehen. Die relativ geringere 
Breite kompakt-heterochromatischer Abschnitte und deren hiaufige 
Einengung zu einem diinnen Faden waren dagegen Anzeichen fiir eine 
starke Anziehung der Fibrillen. Die heterochromatischen ,,Blécke‘‘ 
kann man als Knauel auffassen, in denen langere Abschnitte der Fi- 
brillen — maximal gestreckt und extrem eng gebiindelt — einbezogen 
sind. Die Tendenz des Chromatins, zu fusionieren, kénnte hier eine 
Rolle spielen. 

Fadenférmige Verengungen der Riesenchromosomen hat BEERMANN (miind- 


liche Mitteilung) auch bei Sciara beobachtet. Bei Phryne cincta kann die Kigen- 
tiimlichkeit zum Zerfall eines Riesenchromosoms in zwei scheinbar ganz selbstandige, 
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zufallig gelegene Bruchstiicke fiihren, wenn ein grdBerer interkalarer Hetero- 
chromatinblock in ihm vorhanden ist. Ein solcher Fall liegt beim X-Chromosom 
einer Allgauer Population vor. In der Mitose ist dieses doppelt so lang wie das hier 
beschriebene X-Chromosom (WotF 1954, S. 284), in den Speicheldriisenkernen 
dagegen etwa ebenso lang. Vor allem zeichnet es sich durch den Besitz eines unge- 
wohnlich groBen, interkalaren kompakt-heterochromatischen Abschnitts in seiner 
distalen Halfte aus. In seinem Bereich kann das Chromosom zu einem langen Faden, 
der meist gar nicht in ganzer Ausdehnung verfolgbar ist, verengt sein. Die Erschei- 
nung ist in zahlreichen, zuweilen itber 50% der Speicheldriisenzellen eines jeden 
Individuums zu beobachten. 


3. Vergleichbare morphologische Befunde 
an den Riesenchromosomen anderer Dipteren 

Strukturverhaltnisse, wie sie beim gestauchten X-Chromosom von 
Phryne vorliegen und die Querscheibenhomologisierung erschweren, 
kommen auch bei den Riesenchromosomen anderer Dipteren vor. 
BEERMANN (1952, S. 192) hat auf mehrere Chironomiden hingewiesen, 
bei denen ein einzelnes Chromosom in seiner duBerlichen Architektur 
von den iibrigen abweicht. Waite (1948) gibt den gleichen Sachverhalt 
fiir eine Gallmiickenart der Gattung Camptomyia an. Bei Taxomyia 
taxi (WHITE 1947) und Hartigiola annulipes (WoLF, unver6ffentlicht) 
sind es alle 4 Chromosomenpaare (in beiden Fallen 2n=8), die in den 
Speicheldriisenkernen einen Habitus aufweisen, der mit dem des X von 
Phryne vor seiner Streckung vergleichbar ist. Dariiber hinaus wurde 
— ganz entsprechend den Befunden Wuirzs an anderen Gallmiicken 
(vgl. S. 425) — bei Hartigiola eine interzellulare Variation veobachtet: 
Die Chromosomen erschienen in manchen Kernen granular, in anderen 
Kernen (derselben Speicheldriise) ahnlich strukturiert wie das gestauchte 
X von Phryne; vereinzelt waren auch schon weitgehend gestreckte 
Elemente mit kompakten, aber noch maandrisch gewundenen Ab- 
schnitten aufzufinden, in denen das Querscheibenmuster sichtbar wurde. 
Zweifellos geht die beobachtete Variation auf Asynchronien im Ver- 
dichtungsprozeB zuriick, der sich an den Chromosomen wahrend ihrer 
Polytanisierung abspielt. ; 

Bei anderen Dipteren scheint das Ausma8 interzellularer struktureller 
Variation sogar von normalen, sichtbar-fibrillaren Zustaénden der Riesen- 
chromosomen iiber granulire hinwegzureichen bis zu einer scheinbar 
volligen Auflésung derselben zu homogenen Massen. Borysko (1952), 
der in Speicheldriisenkernen mit Chromosomen im letztgenannten Zu- 
stand bei Musca domestica und Phormia regina auch elektronenmikro- 
skopisch keine Fibrillenstruktur nachzuweisen vermochte, bestritt ein- 
fach deren Vorhandensein. Die vorliegenden und Waites (1948) Be- 
funde, ebenso der von BEERMANN und Baur (1954) erbrachte elektronen- 
optische Nachweis eines kontinuierlichen Fibrillenverlaufs auch an 
Stellen extremer Aufspaltung des Chromonemenbiindels (Randpartien 
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des Balbiani-Ringes im Chromosom 4 von Chironomus), sprechen gegen 
eine derartige SchluBfolgerung. Es liegt eher die Vermutung nahe, 
da8B physiologisch bedingte Unterschiede im Verdichtungszustand der 
Chromosomen die Ursache der Variation darstellen. Keine der ver- 
schiedenartigen Zustandsformen, in denen die Chromosomen poly- 
tiéner Dipterenkerne auftreten kénnen, dirften mit dem Verlust des 
fibrillaren Aufbaues der Chromosomen verbunden sein. Wahrscheinlich 
befinden sich vom Normaltyp abweichend strukturierte Chromosomen 
in einem bestimmten Stadium des — hier am X von Phryne beschrie- 
benen — Biindelungs- und Streckungsprozesses, iiber, das hinaus die 
Entwicklung nicht weitergegangen ist. 

Eine maBgebliche Rolle kénnten erndhrungs- oder entwicklungs- 
physiologische Verdénderungen oder Schwankungen in den Somazellen 
spielen. Da8 zwischen ihnen und der Dichte der Fibrillenbiindelung 
Korrelationen bestehen, geht aus den Befunden von Baricozzi und 
Semenza (vgl. S. 425) hervor und haben BrERManns (1952b) und 
MECHELKEs (1953) Feststellung von zellspezifischen bzw. sogar rever- 
siblen Strukturmodifikationen gezeigt. Es ist nicht ausgeschlossen, daB 
es Faille gibt, in denen ein erreichter Verdichtungsgrad der Riesenchromo- 
somen auch wieder abnehmen oder einem physiologischen Rhythmus 
unterworfen ist. 

Summary 

1. The giant chromosomes of Phryne cincta -— n=3-+-X(Y) — from 
larvae raised at different temperatures have been studied. 

2. Breeding in low temperature (below 8°C.) results in larvae and 
imagos which are considerably larger than those raised at room tempera- 
ture (above 20°C.). In the larger larvae the salivary glands and their 
nuclei are correspondently enlarged. 

3. The 3 giant autosomes (2 two 4) differ from each other in easily 
recognisable characters such as length, banding pattern, presence of 
inversions. In relative length they correspond to the mitotic chromo- 
somes. Short heterochromatic sections which probably contain the 
kinetochores, consist of diffuse (8-) and compact («-)Heterochromatin. 
Autosomes 2 and 4 often show a long threadlike constriction within the 
a-heterochromatin. A shorter very thin constricted zone is present in 
the short arm of chromosome 2. No common chromocenter is formed, but 
occasional fusion of «-heterochromatic sections occurs. Larvae from 
lower temperature have bigger autosomes with clearer banding pattern 
but the temperature effect is not very pronounced. 

4. The Y chromosome in males forms a small compact («-)hetero- 
chromatic body uninfluenced by temperature conditions. 

5. The X(1l)chromosome is characterised by a considerable range 
of temperature-dependent variability in shape and structure. Under 
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ordinary room-temperature conditions it is a flat body which is broader 
and shorter than the autosomes. It is divided into a strongly staining and 
a faintly staining segment, both of which have a granular appearance. 
At low temperature on the contrary it has the aspect of a normal giant 
chromosome with about 80 distinct bands. Intermediates of lesser length 
and meandric structure are present in larvae grown at intermediate 
temperature. 

6. The length ratio of chromosomes 4 and X is 8:1 at high tempe- 
rature and 2.5:1 at low temperature (in mitotic chromosomes it is 2:1). 

7. The same structural series as observed with lowering of tempe- 
rature is present as a developmental sequence during larval growth at 
low temperature. 

8. In certain mid-gut cells ot old larvae (3 days before pupation) the 
relative length of X is greater than in salivary glands of the same indi- 
vidual. In some of the cells (3 to 19 percent) pairing of the homologues is 
incomplete or absent. 

9. The temperature variability of the X isa new expression of its allo- 
cycly. The faintly staining segment is considered to be more strongly 
allocyclic than the strongly staining one, because the former is less easily 
transformed to the normal banded state. 

10. The structural types of the X are understandable on the basis 
of the polytene concept and of submicroscopic (or molecular) spiralisation 
or folding of the fibrils which are relatively free within the polytene 
compound. The transformation from the short to the long, banded torm 
is explained by closer apposition and simultaneous stretching of the 
fibrils. It is possible that addition of DNA takes place during, and is 
causally related with, the stretching process. 

11. The amount of stretch of the X seems to be controlled by the 
structural characters of the different sections (diftering in extent of 
allocycly) and by internal and external environmental factors (tissue 
specifity, degree of polyteny, nutrition, temperature). 
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CHROMOSOMENZAHLEN VON ARACEEN* 


Von 
PETER PFITZER 


Mit 7 Textabbildungen 
(Hingegangen am 13. August 1956) 


A. Einleitung 

Gemessen am Artenreichtum der Familie liegen bislang nur sehr 
wenige cytologische Untersuchungen an Araceen vor. Die Ursache hierfiir 
liegt zweifellos in ihrem fast ausschlieBlichen Vorkommen in tropischen 
und schwer zuganglichen Gebieten. AuBerhalb der Tropen durchgefiihrte 
Untersuchungen sind entweder auf die wenigen Arten der gemaBigten 
Zonen oder auf die begrenzten Sammlungen der botanischen Garten an- 
gewiesen. Das dort vereinigte Material hat jedoch den Nachteil, daB es 
sich um nur wenige Exemplare einer Art handelt, die, einmal importiert, 
vorwiegend vegetativ vermehrt und von einem Garten zum anderen 
weitergegeben wurde. In diesen Fallen liegen also nur Stichproben aus 
dem, vermutlich auch cytologisch, viel reichhaltigeren Material der 
natiirlichen Verbreitungsgebiete vor. Zudem ist nicht auszuschlieBen, 
daB bei sexueller Fortpflanzung in Kultur, bewu8t oder unbewuBt, 
Bastardierungen vorgenommen wurden, wie sie, zumindest fir eine 
Reihe von Formen der Gattung Alocasia, sicher sind. 

Ungeachtet dieser Nachteile wurde die Bearbeitung des vorhandenen 
Materials versucht, um die cytologischen Kenntnisse der Familie etwas 
zu erweitern. Die vorliegende Veréffentlichung umfaBt den ersten Teil 
der Untersuchungen, dessen Hauptziel es war, die Chromosomenzahlen 
zu ermitteln und Anhaltspunkte fiir weitere wesentliche cytologische 
Probleme aufzudecken. Die daran anschlieBenden Untersuchungen an 
einigen Arten der Gattung Anthurium werden getrennt ver6ffentlicht 
werden. 

B. Material und Methode 


Cytologisch untersucht wurden 63 Arten aus 17 verschiedenen Gattungen der 
Familie der Araceen (Tabelle 1). Die Pflanzen, die ausschlieBlich Gewachshaus- 
kulturen entnommen sind, entstammen vorwiegend dem Botanischen Garten 


* Unter Verwendung des ersten Teils einer Dissertation der Naturwissenschaft- 
lich-mathematischen Fakultét der Universitat Freiburg i. Br. — Herrn Prof. Dr. F. 
OgrHLKeERS danke ich fiir die groBziigige Unterstiitzung und sein reges Interesse 
wahrend der Arbeit sehr herzlich. Fiir wertvolle Hilfe méchte ich ferner Herrn Dr. 
P. EBERLE und Herrn Gartenmeister H. LEHMANN danken. 

















TEE EDS 











Chromosomenzahlen von Araceen 437 


Freiburg ; zusatzliches Material stellten der Palmengarten Frankfurt, der Botanische 
Garten Basel und die Fa. Wilhelm Pfitzer, Stuttgart, zur Verfiigung. Fiir seine 
Uberlassung méchte ich den genannten Unternehmen meinen aufrichtigen Dank 
aussprechen. Als Fixierungsmittel wurde Alkohol-Eisessig (3:1), als Farbemittel 
2,5%ige Karminessigsiurelésung mit 0,05% FeCl,-Zusatz verwandt. 

Zur Untersuchung der Meiosis wurden die Bliitenkolben in méglichst schmale 
Langsstreifen geschnitten und die Antheren bzw. Samenanlagen erst bei der Ver- 
arbeitung freipripariert. In Fallen eines nahezu synchronen Meiosisablaufs in 
simtlichen Antheren (Xanthosoma, Philodendron u. a.) empfiehit es sich, wahrend 
einiger Tage diimne Querscheiben des Kolbens aus der Region der ¢ Bliiten zu 
fixieren, da es sonst kaum méglich ist, die gesuchten Stadien zu erfassen. Die 
Mitose wurde nur zu ergaénzenden Untersuchungen herangezogen. Infolge der 
Lange der Chromosomen und ihrer recht groBen Anzahl war eine systematische 
Auswertung nur nach Vorbehandlung mit 0,002 mol waBriger 8-Oxychinolinlésung 
(Oxin) vor der Fixierung méglich (Ts1o und Levan 1950). Die notwendige Ein- 
wirkungsdauer zur Verkiirzung der Chromosomen betrug je nach Dicke der abge- 
trennten Wurzelspitzen 3—7 Std. Nach 2—3 Tagen Farbung wurden die Wurzel- 
spitzen mit 50% iger Essigsiure im Thermostaten bei 58° C 1/,—1 Std differenziert. 
Diese Mazerierung der kleinzelligen Gewebe erméglicht bei der anschlieBenden Her- 
stellung von Quetschpraparaten ein einwandfreies Ausbreiten. Einige zweifelhafte 
Arten wurden an Hand der Tabellen des Pflanzenreichs von A. ENGLER (1905 bis 
1920) nachbestimmt. 


C. Empirischer Teil 

Zur Orientierung iiber die cytologischen Verhaltnisse der Araceen wurden an 
Meiosis-Stadien die Chromosomenzahlen von 60 Arten zum iiberwiegenden Teil 
neu bestimmt. Von 3 Arten, die in unseren Kulturen keine Bliiten bilden, fanden 
allein die Mitosen des Wurzelspitzenmeristems Verwendung, die sonst nur in Einzel- 
fallen zur Erganzung herangezogen wurden. Tabelle 1 zeigt neben den neuermittel- 
ten Chromosomenzahlen die bereits in der Literatur vorhandenen Angaben. Alle 
Zahlungen wurden an mindestens 10 einwandfreien Zellen durchgefiihrt. Die An- 
ordnung der Gattungen in Tabelle 1 erfolgt alphabetisch, die der Arten nach 
steigenden Chromosomenzahlen. Fir eine sinnvolle systematische Anordnung der 
umfangreichen Familie liegt noch zu wenig Zahlenmaterial vor. 

Die niederste der hier angefiihrten Chromosomenzahlen besitzt Syn- 
gonium vellozianum ScuorT mit n = 12; die kleinste der bislang iiber- 
haupt bei den Araceen sicher ermittelten Zahlen betraigt n = 9 (Spathi- 
phyllum patinit JissEN 1929); die héchste 2n = 126 fiir Dieffenbachia 
spec. (MoOKERJEA 1955). 

Einige Erlauterungen zu den in der Tabelle 1 zusammengefaften 
Zahlen sind notwendig. 

Aglaonema. Die von Gow 1908 fiir Pollen angegebene Zahl n = 8 
darf wohl angesichts der hier gefundenen polyploiden Reihe als tiberholt 
gelten. Von der Grundzahl 20 leiten sich triploide, tetraploide und hexa- 
ploide Formen ab. Die Meiosis‘verliuft bei den Diploiden und Tetra- 
ploiden normal. Die Triploiden und Hexaploiden bilden dagegen keinen 
fertilen Pollen aus; A. commutatum und wohl auch A. roebellinit pflanzen 
sich durch apomiktisch entstandene Samen fort, wahrend die ibrigen 
Arten nur vegetativ vermehrt werden kénnen. 
30b 
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Tabelle 1. Chromosomenzahlen 















































Neubestimmungen Altere Angaben 
Meloue Mitope i Qn year 
Aglaonema 
angustifolium N. E. Br. 20 
costatum N. EF. Br.. . . 20 
hospitum WILLIAMS . . 20 
pictum KTH. . ... . 20 8 16 | Gow (1908) 
roehellintt GENTIL. . . 60 
roebellinit Bastard ca. 30 60 
simplex BLUME... . 30 
treubtt ENGL. 49 
commutatum ScHOTT 118—120 
Alocasia 
chantriert E. ANDRE 
(= cadiert X sanderiana) 14 
cupreaC. Koco... . 14 
sanderiana VAN Hovrtt. 14 
sanderiana magnifica hort. 14 
uhinckit hort. 
(= macrorrhiza x indica) 42 
macrorrhiza SCHOTT . . 28 26 | Matsuura and Suto 
(1935) 
28 | Kuraxvuso (1940) 
28 Ito (1942) 
houtteana var. superba . | ca. 30 
Anthurium ca. 15 GalIsER (1927) 
andreanum LInD. . . . 16 HaaseE-BxEssEr (1928) 
var. ,,Goliath® . .. . 15 30 | Tro (1942) 
30 Smmonps (1954) 
consobrinum ScHOTT 15 
crystallinum LinD. et . 15 30 ca. 15 GalIsER (1927) 
PUN BM oS aes oe he +0—2B | +0—2B 34 | Mooxersza (1955) 
forgetit N.E. Br. . . . 15 30. 
; +0—2B | +0—2B 
grusonii hort. 15 
hookerti KTH. . .... 15 ca. 15 GaIsER (1927) 
30 | Kuraxvuso (1940) 
macrolobum hort. . . . 15 
magnificum LIND... . 15 30 ca. 15 GaIsER (1927) 
+0—2B/)+0—2B] 16 HaasE-BEssEL (1928) 
montfontanense ANDRE 
(= andreanum x veitchii) 15 
pentaphyllum Don 15 
radicans C.KocH .. . 15 ca. 24 GaIsER (1927) 
scherzerianum hybr. . . 15 ca. 15 GaIsER (1927) 
16 HaasE-BEssEx (1928) 
30 Kuraxkvuso (1940) 
30 | Ivo (1942) 
16 32 | Mazvesrn-F. (1945) 
sellowianum KuntTH. 15 
veitchit Mast. .... 15 15 GaIsER (1927) 
warocqueanum Moore . 15 ca. 30} GarsER (1927) 
scandens ENGL... . . 24 16 CAMPBELL (1905) 
ca. 24 GalIsER (1927) 
digitatum G.Don .. . 30 ca. 60| GaIsER (1927) | 
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Tabelle 1 (Fortsetzung) 
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Neubestimmungen Altere Angaben 
Meee.) ae n Qn Autor 
Anubias 
lanceolata N. E. Br. . . 24 
Ariopsis 
peltata Nimmo 42 80 | Matvestn-F. (1945) 
Caladium 
bicolor VENT. 30 | Kuraxuso (1940) 
48 | Iro (1942) 
30 | Smmonpns (1954) 
14 |27—32| SHarma u. Das (1954) 
; 28—31)} MooxrrsEa (1955) 
0. V. Zangen“ 15 30 
»Porto Rico ... . 15 
»scarlet Pimpernel . 15 
»»Lriomphe de |’exposi- 
THOT tee aga 6) 6a 15 
humboldtit ScHorr 19 
Colocasia 
antiquorum var. aqua- 
tilis HassK. 28 
Dieffenbachia 
bausei hort. ..... F 
(= picta X weirit) ca. 17 34 
leopoldi LinD. .... 17 
macrophylla PoErP. . . 17 34 
picta SCHOTT Behid 17 8 Gow (1908) 
34 | Mooxersza (1955) 
picta var. jenmannit 
HEME atid oho eciid 17 
seguine ENGL. 17 
Lasia 
spinosa THWAIT 13 
Monstera 
deliciosa hort. 30 24 | DaRtineTon und 
JANAKI-AMMAL (1945) 
56 | Matvzsrn-F. (1945) 
Philodendron 
rankende Formen: 
imbe ScHoTT Lene 17 
verrucosum MaTH.. . . 17 
stammbildende Formen: 
bipinnatifidum ScHotr 18 
undulatum ENGL. . . . 18 
Spathicarpa 
sagittifolia ScHoTt 17 
Spathiphyllum 
harveyanum hort, . . . 15 30 
floribundum N. E. Br. 30 60 
Syngonium 
vellozianum ScHoTT . . 12 
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Neubestimmungen Altere Angaben 
Meiosis Mifose : Pe Qn abi 
Xanthosoma 
atrovirens 
C. Kocu et Baucut . 13 
lindenitt ENGL. .... 13 
robustum SCHOTT .. . 13 
violaceum SCHOTT .. 26 24 | Matvestn-F. (1945) 
Zamioculcas . 
zamiifolia ENGL. . . . 17 32 Matvestn-F. (1945) 
Zantedeschia : 
aethiopica hort. ... 16 16 OveERToN (1909) 
: 12 MicHELL (1916) 
32 Tro (1942) 
32 | Matvestn-F. (1945) 
32 MooxkerJEA (1955) 


Im einzelnen von Interesse ist das Verhalten der triploiden A. simplez, 
die in der Metaphase I der Meiosis 20 Bivalente und 20 Univalente auf- 
weist. Wie schwach gequetschte Praparate in Pol- und Seitenansicht 
zeigen, werden die Univalente noch vor Trennung der Bivalente rein 
zufallig an die Pole verteilt. Abb. 1 zeigt die extreme Verteilung der 
Univalente von 3:16 auf die beiden Pole, wihrend eines noch am Rand 
der Metaphasenplatte liegt. Nach Trennung der Bivalente in der Ana- 
phase (Abb. 2) teilen sich die in der Aquatorialplatte zuriickgebliebenen 
Univalente und die Chromatiden gelangen, mindestens zum Teil, eben- 
falls an die Pole. Diese Verteilungsweise der Univalente legt eine zu 
jedem Pol gerichtete Strémung wahrend der Meiosis nahe, ahnlich der 
von SticH (1954) fiir die Mitose nachgewiesenen. Kommen die Uni- 
valente in der friihen Metaphase zwischen die beiden Strémungen zu 
liegen, so bleiben sie bis zu ihrer Teilung in der spaiten Anaphase dort 
zuriick, andernfalls werden sie zu einem der beiden Pole transportiert. 
A. simplex fiihrt die Entwicklung der ungleich groBen Pollen bis zur 
Differenzierung in generativen und vegetativen Kern durch, anschlieBend 
tritt jedoch Degeneration der immer sehr diinnwandigen Zellen ein. 

Die als A. roebellinii-Bastard bezeichnete Triploide zeigt eine vdllig 
unregelmaBige Verteilung der auftretenden Bi- und Univalente wahrend 
des ersten Teilungsschritts, und der zweite Teilungsschritt besteht tiber- 
haupt nur noch in einem Auseinanderfallen der Chromosomen in etwa 
120 Spaithalften. 

A. commutatum besitzt mit 2n = 118 bis 120 die héchste hier fest- 
gestellte Chromosomenzahl. Mindestens 5 einwandfreie Zahlungen je 
Wurzelspitze ergaben fiir 6 Nachkommen einer Pflanze mit 2m = 119 
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Chromosomen | Pflanze mit 118, 3 mit 119 und 1 mit 120. Eine weitere 
Pflanze besaB sowohl Zellen mit 118 als auch 120 Chromosomen; hier 
treten also Schwankungen der Chromosomenzahl im somatischen Gewebe 





Abb. 1 Abb. 2 


Abb. 1 und 2. Aglaonema simplex. PMZ. 1. Zufallsgem&Be und unvollstandige Verteilung der 
Univalente an die Pole in der friihen Anaphase I. 2. Teilungen der in der Aquatorialplatte 
zuriickgebliebenen Univalente in der spiten Anaphase I. 800 x 





Abb. 3. Aglaonema commutatum. WS. 2n = 119. 620 x 


auf, wie sie insbesondere fir triploide Anthurien sehr typisch sind. Abb.3 
zeigt eine Zelle mit 2m = 119 Chromosomen nach 6stiindiger Oxin-Ein- 
wirkung; die dem Nucleolus verbundenen Teile der SAT-Chromosomen 
sind dabei weniger verkiirzt und erscheinen als ausgezogene Faden. Meist 
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sind 4 SAT-Chromosomen feststellbar, in einzelnen Fallen 5, jedoch nie- 
mals 6, wie dies eigentlich bei der hexaploiden Art zu erwarten ware, eine 
Beobachtung, die sich mit den Befunden an anderen polyploiden Formen 
deckt. : 

Wahrend der Meiosis der Pollenmutterzellen treten in allen Stadien 
Degenerationen auf. Ein normal durchgefihrter zweiter Teilungsschritt 
war nicht zu beobachten. Obgleich nun keine Pollen gebildet werden, 


tragen diePflanzen reich- 
lich Friichte mit keim- 
fahigen Samen, die somit 
apomiktisch entstanden 
sein miissen. 

CAMPBELL (1903) fand, 
daB in den vielkernigen und 
unpolarisierten © Embryo- 
sicken von A. commutatum 
der Embryo an ganz ver- 
schiedenen Stellen entstehen 
kann, nachdem zuvor Kern- 
verschmelzungen zu _beob- 
achten sind. Die durch 
Verschmelzung entstande- 


Abb. 4. Anthurium sellowianum. PMZ. Meta- und nen Riesenkerne, die Camr- 
Anaphase I. n = 15. 1000 x BELL an Schnittprapara- 
ten beobachtete, lassen sich 


auch in Quetschpraiparaten der Samenanlagen zeigen. Schrittweise kénnen bis 
zu 5 und mehr Kerne miteinander verschmelzen und auf diese Weise einen hoch- 
polyploiden Riesenkern bilden. 

Alocasia. A. macrorrhiza Scuott: Die hier untersuchte tetraploide 
Form zeigt in der Metaphase I Multivalente und ungleichmafBige Ver- 
teilung der Chromosomen in der Anaphase I, diirfte also autotetraploid 
sein. Der Pollen ist zu etwa 60% morphologisch normal ausgebildet. 

A. uhinckii hort. ist ein triploider Bastard der tetraploiden A. macro- 
rrhiza Scuort und der diploiden A. indica ScHort (2n = 28, MOOKERJEA 
1955). Die sehr wiichsigen Pflanzen bliihen nicht; vegetativ stark 
wachsende Triploide kommen in anderen Araceengattungen auch wild 
vor, so Xanthosoma helleborifolium (8n = 39) als Unkraut auf Trini- 
dad (Smmmonps 1954) und eine Form von Colocasia antiquorum 
Scuott mit 3n = 42 Chromosomen als Kulturpflanze (Nakasima 1936, 
Kurakvuso 1940, Iro 1942, DartiIneton und JANAKI-AMMAL 1945, 
MooKERJEA 1955). 


Anthurium. Chromosomenzahlen von Anthurien wurden erstmals 1927 in 
gréBerem Umfang von GaIsER an Schnittpraparaten ermittelt und dabei als all- 
gemeine Grundzahl n = 15 angegeben. Neben zahlreichen Arten mit n = etwa 15 
fanden sich drei Tetraploide mit n = etwa 30 (A. digitatum, wallisii und crassinervium) 
zwei und Arten mit n = etwa 24 (A. scandens und radicans). 1928 fand Haasz- 
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BESELL » = 16 fiir A. magnificum, andreanum und scherzerianum. KuRAKUBO 
(1940) und Iro (1942) bestatigten 2n = 30 fiir A. scherzerianum, wahrend Matvs- 
stn-F, (1945) wieder » = 16 und 2n = 32 angibt. Kurakuso fand ferner eine 
Form von A.calamus mit 2n = 44 Chromo- 
somen. 1955 bestimmte MooxerJza fiir A. cry- 
stallinum 2n = 34 und fiir sieben weitere Arten 
die Diploidzahlen 34, 35, 56 und 63. 

Die eigenen Untersuchungen gaben 
in 12 Fallen die Zahl n = 15 (Tabelle 1, 
Abb. 4), darunter fiinf A. scherzerianwm- 
Formen und A. radicans. Fir A. scandens 
und digitatum konnten die Angaben von 
GAISER mit n = 24 bzw. n = 30 bestatigt 
werden. Unter den zur Verfiigung stehen- 4p, 5. anthurium magnificum. 
den Pflanzen der drei Arten A. magnifi- WS. 2n = 31. 1000 x 
cum, crystallinum und forgetit fanden sich 
Exemplare mit 2” = 30, 31 und 32 Chromosomen (Abb. 8). Es zeigte 
sich, daB in allen von 22 = 30 abweichenden Fallen die zusatzlichen 
Chromosomen homolog sind und es sich dabei um B- Chromosomen 
eines einheitlichen Typs handelt, der an 
seiner Struktur wahrend der Mitose leicht 
erkennbar ist. 

Die Untersuchungen, die sich mit der Struk- 
tur der B-Chromosomen, ihrem Verhalten wah- 
rend der Meiosis, der Weitergabe bei sexueller 
Fortpflanzung und ihren Auswirkungen be- 
fassen, werden getrennt verdéffentlicht werden; 
ebenso die Befunde iiber die in Kreuzungen 
spontan aufgetretenen triploiden Formen von 
Anthurium crystallinum, in deren Wurzelspitzen 
als Folge von Reduktionsmitosen stark schwan- 
kende Chromosomenzahlen vorliegen. 

Caladium. Fiir C. bicolor Venpt. geben 
Kurakuso (1940) und Smmmonps (1954) fir 
Material aus Trinidad 2” = 30 an. SHaRMa und 
Das (1954) fanden bei Pflanzen aus Calcutta als 
Grundzahl » = 14 und daneben auch Zellen 
mit 27 bis 32 Chromosomen zu etwa 2—3% in 
Wurzelspitzen. Die Pollenkérner dieser Pflanzen 


waren zu 90% steril. ITo (1942) fand eine Abb. 6. Xanthosoma robustum. 
Kern einer Raphidenzelle mit 








vermutilich triploide Form mit 48 Chromosomen. 
‘ : f Chromomerenstruktur der 
Die vier hier untersuchten Sorten Chromozentren 


von C. bicolor zeigten tibereinstimmend 
15 Bivalente in der Meiosis und 30 Chromosomen in den Wurzel- 
spitzen. Der Pollen war zu 98,2% normal ausgebildet. 


Zwischen den stéubenden Pollen lagen zahlreiche auffallende, bis zu PollengréBe 
erreichende Calciumoxalat-Trihydrat-Kristalle in einer Form (Prismen mit zwei 
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Pyramiden), wie sie in den lebenden Zellen nicht auftritt. Vermutlich handelt es sich 
um Riickstiande eines periplasmodialen Tapetums. Weitere Araceen, zwischen deren 
Pollen derartige Kristalle auftreten, sind die Dieffenbachia- und Xanthosoma-Arten. 

Xanthosoma. X. robustum gehért, ebenso wie Anubias, Lasia und 
Zantedeschia zu den Araceen mit partiell heterochromatischen Chromo- 
somen, im Gegensatz etwa zu den rein euchromatischen Aglaonema- und 
Dieffenbachia-Arten. Wahrend die Ruhekerne der euchromatischen Ara- 
ceen im allgemeinen eine vollig gleichmaBige Struktur zeigen, sind in den 
Arbeitskernen ausgebildeter Raphidenzellen der euchromatischen A. com- 
mutatum dem Nucleolus anliegende, sonst nicht erkennbare kugelfé6rmige 
KG6rperchen sichtbar, die vermutlich von den Satelliten gebildet werden. 
In den Ruhekernen der schwach heterochromatischen Anthurien sind 
verschieden stark gefarbte Bezirke kérniger Struktur erkennbar, waihrend 
in einigen Arbeitskernen (Raphidenzellen, Tapetum u. a.) unscharf be- 
grenzte Sammelchromozentren zu sehen sind. Ahnliche Veranderungen 
der Kernstruktur in Abhangigkeit von der Funktion der Zellen haben bei 
Araceen GRAFL (1940) und GErRoxA (1955) beobachtet. Die Sammel- 
chromozentren der Raphidenzellkerne von X. robustum zeigen vereinzelt 
auch ihre Chromomerenstruktur (Abb. 6); die dabei zu beobachtende 
parallele Lagerung der homologen Chromosomen erklart sich vermutlich 
aus einer vorhergegangenen Endomitose. 


D. Diskussion 

Auffallend bei Betrachtung der Chromosomenzahlen ist das Auf- 
treten so vieler Primzahlen wie 11 (Ambrosinia bassii, VIGNOLI 1939), 
13,17 und 19. Allein die Haploid- 
zahl 17 kommt in Tabelle 1 in 
vier verschiedenen Gattungen vor 
(Abb. 7). 

Die von vielen Monokotylen 
(DARLINGTON und Wyt.iEe 1955) 
bekannte Reihe mehrerer aufeinan- 
derfolgender Zahlen als Haploid- 
zahlen zeigt die Gattung Philoden- 
dron mit » = 15 (Smmmonps 1954), 
n=16 (Matvesin-F. 1945 und 

St MooKERJEA 1955), n= 17 (Mar- 
Abb. 7. er ee PMZ. SUURA und Suto 1938) und n = 18. 

sassciih és Derartige Reihen und die erwéhn- 
ten Primzahlen setzen eine schrittweise ErhGhung der Chromosomen- 
zahlen voraus und lassen ein Zuriickfiihren simtlicher Araceen auf 
eine Grundzahl (MookEeRJEA 1955) sehr fraglich erscheinen. 

Zieht man die bereits vorhandenen Literaturangaben mit heran, so 
ist klar ersichtlich, daB es von manchen Arten Rassen mit verschiedenen 
Chromosomenzahlen gibt; so von Anthurium radicans, fiir das bisher nur 
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die von GaIsER (1927) angegebene Zahl von n = etwa 24 vorlag, oder 
von Monstera deliciosa mit n = 12 (DARLINGTON und JANAKI-AMMAL 
1945), n = 28 (Matvzsin-F. 1945) und n = 30. 


Ob es sich bei der triploiden Aglaonema simplex tatsaichlich um eine 
Wildform handelt, ist nicht entscheidbar, doch kommen triploide Ara- 
ceen nachweislich auch wild vor (Stmmonps 1954). 


Alles, was bisher iiber die vielfaltigen Chromosomenzahlenverhilt- 
nisse bekannt wurde, weist darauf hin, daB sich diese Familie noch im 
Stadium starker Entwicklung befindet. 


Zusammenfassung 


1. Von 63 Araceenarten wurden die Chromosomenzahlen vorwiegend 
an Stadien der Meiosis bestimmt (Tabelle 1). 

2. Fir Aglaonema commutatum wurde apomiktische Fortpflanzung 
festgestellt. 


3. Uberzahlige Chromosomen der Anthurium-Arten magnificum, cry- 
stallinum und forgetit erwiesen sich als akzessorische oder B-Chromosomen 
eines einheitlichen Typs. 

4, Fiir die Raphidenzellkerne von Xanthosoma robustum konnte die 
Chromomerenstruktur der Chromozentren gezeigt werden. 

5. Zwischen den Pollen einiger Araceen fanden sich mehr oder 
weniger groBe Kristalle von Calciumoxalat-Trihydrat, die vermutlich 
Riickstiinde eines periplasmodialen Tapetums darstellen. 
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